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“Sou de estrelas a causa e o pó 
Sou de estrelas e só 
Do ser ao pó, é só 
Carbono 
Solene, terreno, imenso 
Perene, pequeno, humano”  
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“ O que eu sou, eu sou em par, não cheguei sozinho.”  (Castanho, Lenine) 
1 Lowell JR. 1849. Nationality In Literature. In, Smith JH and Parks EW (eds.), The Great Critics. New York, 
3rd , 1951, pp. 865-866. 
 
2 Trecho extraído do seu capítulo autobiográfico [disponível em:  Darwin C. 1887. The life and letters of Charles 
Darwin including an autobiographical chapter. In, F. Darwin (ed.), vol. 3, London, UK: John Murray. pag. 74.], 
referindo-se à sua obra clássica “The different forms of flowers on plants of the same species” (1877), um marco 









“ The intellect is a diœcious plant, and books 
are the bees which carry the quickening pollen 
from one to another mind.” 
 
























“ I do not think anything in my scientific life 
has given me so much satisfaction as making out 
the meaning of the structure of heterostylous 
flowers.”  
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“instáveis”), embora morfologicamente ambas sejam similares. As setas brancas destacam 
óvulos, e as setas vermelhas óvulos atrofiados. Notar o maior diâmetro e desenvolvimento das 





LISTA DE TABELAS 
 
CAPÍTULO 1: Diversidade e funcionalidade de estratégias reprodutivas em Connaraceae, uma 
família de flores polimórficas 
 
Tabela 1.  Diversidade de sistemas reprodutivos nas tribos e gêneros de Connaraceae, a partir 
da análise de flores herborizadas e frescas, complementada por literatura. [flores: S = S-styled 
(estilete abaixo dos estames); L = L-styled (estilete acima dos estames); M = M-styled (estilete 
entre estames); H = Homostyly (estilete e estilete quase do mesmo tamanho); SH = Semi-
homostyly (um verticilo de estame tem praticamente o mesmo tamanho do estilete); Est. = 
estame não-funcional (aparentemente) ou estaminódio; Etg. = estigma não-funcional 
(aparentemente) ou pistiloide]. ................................................................................................ 64 
Suplementar 1. Lista de material herborizado incluído para as análises morfométricas e 
descrição do sistema reprodutivo em espécies de Connaraceae. As informações associadas às 
coleções botânicas estão apresentadas sob a forma de: Coletor, Número do coletor (Acrônimo 
do herbário) ou (Acrônimo do herbário Voucher). As flores frescas coletadas in situ também 
estão relacionados a vouchers botânicos. Acrônimos segundo Thiers, continuamente atualizado. 
.................................................................................................................................................. 71 
Suplementar 3. Médias (__) e variâncias (Var) associadas ao desvio da reciprocidade perfeita 
(inacurácia, IN) entre altura das anteras (Ant) e estigma (Etg) de flores de morfos opostos em 
espécies de Connaraceae. [n = número amostral; ● = América; ● = África; ● = Ásia; S = S-
styled; L = L-styled; M  = Med-styled; 𝑋 = altura total das estruturas; CV = coeficiente de 
variação; IN T = inacurácia total média estandardizada; -- = n estatístico insuficiente ou não-
amostrado; flor:  = pequena,  = média, h = semihomostila/homostila, ♀ = aparentemente 
feminina, ♂ = funcionalmente masculina; ○ = pistilo rudimentar/não-funcional; △ = estame 
rudimentar/não-funcional]. ...................................................................................................... 81 
Suplementar 4. Resultados das comparações entre a altura das anteras de flores do mesmo 
morfo; e entre anteras e estigmas de flores de morfos diferentes, sistema reprodutivo associado 
às espécies de Connaraceae. [df = graus de liberdade; ***P< 0.001; **P< 0.01; *P < 0.05; -- = 
n estatístico insuficiente ou não-amostrado; ns = não significativo após t-test (t), Mann-Whitney 
test (U), ANOVA one-way ou Kruskal-Wallis test (H) (α < 0.05);  = sistema confirmado 
também em literatura]. ............................................................................................................. 87 
Suplementar 5. Resultados dos testes estatísticos entre a distância do estigma e anteras altas e 
anteras baixas entre os morfos correspondentes, entre táxons de diferentes sistemas 
reprodutivos de Connaraceae. [média ± desvio padrão; -- = n estatístico insuficiente ou não 
amostrado; n = flores mensuradas; (graus de liberdade); ***P< 0.001; **P< 0.01; *P < 0.05; ns 
= não significativo após t-test, Mann-Whitney test ou Anova one-way (α < 0.05)]. ............... 89 
 
CAPÍTULO 2: Inconstância sexual e floração fiel na dioicia e desbalanço reprodutivo e floração 
oportunista na distilia: evidências de campo e herbário em Connaraceae 
 
Tabela 1. Descrição da estatística circular para o comportamento reprodutivo da dioica 
Connarus suberosus (branco) e distílica Rourea induta (cinza) (Connaraceae), em populações 
da Savana brasileira, Distrito Federal. A data média de ocorrência do evento fenológico (ângulo 
médio, μ), sincronia (r), teste de Rayleigh (para inferir sazonalidade, p = 0.05) e número de 
observações durante os anos (agosto 2016-2018) da frequência e intensidade reprodutiva estão 
sumarizados na tabela. Os valores da estatística circular diferem significativamente em *P < 
xii 
0.05; **P < 0.01, ***P < 0.001; ns = não significativo estatisticamente; d.f. = graus de 
liberdade; n = tamanho amostral; --- = teste não realizado. Cem indivíduos foram 
acompanhados (C. suberosus: 32 masculinos e 68 femininos e R. induta: 39 brevistilos e 
longistilos). ............................................................................................................................ 124 
Tabela 2. Resultados da correlação de Spearman (rS) (α < 0.05) entre as fenofases reprodutivas 
da dioica Connarus suberosus e distílica Rourea induta (Connaraceae) e variáveis climáticas, 
em populações da Savana Central, Brasil. Os valores estatísticos diferem significativamente em 
*P < 0.05; **P < 0.01, ***P < 0.001; ns = não significativo estatisticamente. ...................... 126 
Suplementar A. Número de flores abertas e frutos formados contabilizados nos picos 
reprodutivos de Connarus suberosus (dioica) e Rourea induta (distílica) (Connaraceae), em 
populações do Distrito Federal, Brasil, entre agosto e novembro de 2017.  (-- não realizado). 
................................................................................................................................................ 134 
 
CAPÍTULO 3: Flores brevistilas são masculinas e flores longistilas são femininas em Connarus 
suberosus (Connaraceae): evolução da dioicia a partir da distilia? 
 
Tabela 1. Média e (Variância) associadas ao desvio da reciprocidade perfeita (inacurácia) entre 
a altura das anteras altas (A1 e A2) e baixas (B1 e B2) e estigma de flores masculinas e femininas, 
em populações de Connarus suberosus (Connaraceae) na Savana brasileira. A distância 
estigma-antera em cada nível e o teste associado entre morfos também é demonstrada. [CV = 
coeficiente de variação; n = número de flores amostradas; F = flores femininas; M = flores 
masculinas; X = média de todas as estruturas sexuais; Ant = antera; Est = estigma; T = 
inacurácia total média estandardizada em mm2; média ± desvio padrão; ***P< 0.001; **P< 
0.01; *P < 0.05; ns = não significativo após t-test (α < 0.05)]. ............................................... 166 
Tabela 2. Análises polínicas (média ± desvio padrão) e resultados estatísticos associados entre 
anteras altas e baixas de flores masculinas e femininas em Connarus suberosus (Connaraceae), 
em populações da Savana brasileira. Resultados significativos após t test, Mann-Whitney test, 
Kruskal-Wallis test e Anova multi-way estão indicados com asterisco (*). ........................... 167 
Suplementar 1. Populações de Connarus suberosus (Connaraceae) acompanhadas na Savana 
brasileira para as análises morfométricas (m), esterilidade masculina (p) e feminina (s) e 
caracterização da frequência dos morfos nas populações, através do teste do Qui-quadrado (χ2, 
p = 5%). (UB = Herbário da Universidade de Brasília). ......................................................... 173 
xiii 
LISTA DE APÊNDICES E ANEXOS 
 
CAPÍTULO 1: Diversidade e funcionalidade de estratégias reprodutivas em Connaraceae, uma 
família de flores polimórficas 
 
Anexo 1. Foco e escopo do periódico potencial que pretendemos submeter o nosso manuscrito: 
American Journal of Botany. .................................................................................................... 92 
 
CAPÍTULO 2: Inconstância sexual e floração fiel na dioicia e desbalanço reprodutivo e floração 
oportunista na distilia: evidências de campo e herbário em Connaraceae 
 
Apêndice 1. Aspectos fitofisionômicos de Cerrado sensu stricto, nas populações estudadas de 
Connarus suberosus e Rourea induta (Connaraceae), no Distrito Federal, Brasil. a. Reserva do 
Centro Olímpico (CO) da Universidade de Brasília (UnB). b. Parque Ecológico Dom Bosco 
(PEDB). c. Reserva Ecológica do IBGE (Recor). ................................................................... 136 
Apêndice 2. Connarus suberosus (Connaraceae), espécie dioica com labilidade sexual, 
endêmica do Cerrado brasileiro. a. Hábito. b. Botões florais próximo à antese. c. Flores 
masculinas puras. d. Flores masculinas instáveis (funcionalmente hermafroditas). e-f. Flores 
femininas puras e botões próximos à antese. g. Flores murchas. h. Frutos imaturos em diferentes 
estágios de desenvolvimento. i. Fruto maduro, apto à dispersão. j. Sementes negras com ariloide 
alaranjado. Fotos: Marília Paz (a-c, f-g, i) e Daniel Chaves (j). .............................................. 137 
Apêndice 3. Rourea induta (Connaraceae), espécie nativa ocorrente no Cerrado brasileiro. a. 
Hábito. b. Botões brancos próximo da antese brevistilo. c. Flores longistilas recém-abertas no 
primeiro dia e flores de segundo dia (d). e. Flores brevistilas recém-abertas no primeiro dia e 
flores de segundo dia (f). g. Flores murchas e secas. h. Fruto verde imaturo no início do 
desenvolvimento. i. Fruto maduro apto à dispersão. j. Semente com ariloide amarelo. Fotos: 
Marília Paz (a-b, f-g, i) e Daniel Chaves (j). ........................................................................... 138 
Anexo 1. Foco e escopo do periódico potencial que pretendemos submeter o nosso manuscrito: 
Flora. ...................................................................................................................................... 140 
 
CAPÍTULO 3: Flores brevistilas são masculinas e flores longistilas são femininas em Connarus 
suberosus (Connaraceae): evolução da dioicia a partir da distilia? 
 
Apêndice 1. Detalhe das flores de Connarus suberosus (Connaraceae), uma espécie dioica com 
instabilidade sexual. a. Inflorescência de flores masculinas “puras” e destaque para o pistilo 
rudimentar e sem desenvolvimento estigmático (b, seta). c. Inflorescência masculina “instável”, 
com destaque para estilete e estigma desenvolvidos, tornando a flor hermafrodita (d, seta). e. 
Inflorescência feminina. f. Flor feminina “pura”: anteras estéreis (seta) e com óvulo (g). h. Flor 
feminina “instável”, hermafrodita por exibir anteras e pistilo férteis. As barras de escala 
representam 1 mm. Fotos: Daniel Chaves (a) e Jair Faria (e). ................................................ 176 
Apêndice 2. Pólen de Connarus suberosus (Connaraceae) corados com carmim acético (1%) e 
visualizados sob microscopia óptica. Grãos de pólen viáveis corados de vermelho (a-g); e não-
corados (amarelados ou parcialmente corados), considerados não-viáveis (c, h). As barras de 
escala representam 100 μm. ................................................................................................... 177 
Anexo 1. Foco e escopo do periódico potencial que pretendemos submeter o nosso manuscrito: 
Botanical Journal of the Linnean Society. .............................................................................. 179 
xiv 
LISTA DE ABREVIATURAS E SIGLAS 
 
A  Herbarium Arnold Arboretum (Harvard University, Massachusetts, U.S.A.). 
ALCB  Herbário Alexandre Leal Costa (Universidade Federal da Bahia, Bahia, Brasil). 
BHCB  Herbário do Instituto de Ciências Biológicas da Universidade Federal de Minas. 
Gerais (Universidade Federal de Minas Gerais, Minas Gerais, Brasil). 
BOTU Herbário Irina Delanova Gemtchujnicov (Universidade Estadual Paulista - 
Botucatu, São Paulo, Brasil). 
CEN Herbário da Embrapa Recursos Genéticos e Biotecnologia (Embrapa Recursos 
Genéticos e Biotecnologia, Distrito Federal, Brasil). 
CO Reserva Ecológica do Centro Olímpico da Universidade de Brasília (Distrito 
Federal, Brasil). 
COR Herbário da Universidade Federal de Mato Grosso do Sul (Universidade Federal 
de Mato Grosso do Sul – Campus do Pantanal, Mato Grosso do Sul, Brasil). 
CESJ Herbário Leopoldo Krieger (Universidade Federal de Juiz de Fora, Minas 
Gerais, Brasil). 
CVRD Herbário CVRD (Reserva Natural Vale, Espírito Santo, Brasil). 
DIAM Herbário DIAM (Universidade Federal dos Vales do Jequitinhonha e Mucuri, 
Minas Gerais, Brasil). 
EAFM Herbário do Instituto Federal de Educação, Ciência e Tecnologia do Amazonas, 
Campus Manaus-Zona Leste (Instituto Federal de Educação, Ciência e 
Tecnologia do Amazonas, Amazonas, Brasil). 
ESA Escola Superior de Agricultura Luiz de Queiroz (Universidade de São Paulo, 
São Paulo, Brasil). 
F Herbarium Botany Department Field Museum of Natural History (Field 
Museum of Natural History, Illinois, U.S.A.). 
FURB Herbário Dr. Roberto Miguel Klein (Universidade Regional de Blumenau, Santa 
Catarina, Brasil). 
GH Herbaria Harvard University (Harvard University, Massachusetts, U.S.A.). 
HCF Herbário da Universidade Tecnológica Federal do Paraná (Universidade 
Tecnológica Federal do Paraná - Campo Mourão, Paraná, Brasil). 
HDJF Herbário Dendrológico Jeanine Felfili (Universidade Federal dos Vales do 
Jequitinhonha e Mucuri, Minas Gerais, Brasil). 
HEPH Herbário Ezechias Paulo Heringer (Jardim Botânico de Brasília, Distrito 
Federal, Brasil). 
HJ Herbário Jataiense (Universidade Federal de Goiás – Regional Jataí, Goiás, 
Brasil). 
HPUC Herbário do Museu de Ciências Naturais da PUC-Minas (Pontifícia 
Universidade Católica de Minas Gerais, Minas Gerais, Brasil). 
xv 
HRCB Herbário Rioclarense (Universidade Estadual Paulista Júlio de Mesquita Filho, 
São Paulo, Brasil). 
HST Herbário Sérgio Tavares (Universidade Federal Rural de Pernambuco, 
Pernambuco, Brasil). 
HUCS Herbário da Universidade de Caxias do Sul (Universidade de Caxias do Sul, Rio 
Grande do Sul, Brasil). 
HUEFS Herbário da Universidade Estadual de Feira de Santana (Universidade Estadual 
de Feira de Santana, Bahia, Brasil). 
HUEG Herbário da Universidade Estadual de Goiás - Campus Henrique Santilo 
(Universidade Estadual de Goiás, Goiás, Brasil). 
HUFU Herbário Uberlandense (Universidade Federal de Uberlândia, Minas Gerais, 
Brasil). 
HVASF Herbário Vale do São Francisco (Universidade Federal do Vale do São 
Francisco, Pernambuco, Brasil). 
IAC Herbário Fanerogâmico e Criptogâmico do Instituto Agronômico (Instituto 
Agronômico de Campinas, São Paulo, Brasil). 
IAN Herbário da Embrapa Amazônia Oriental (Embrapa Amazônia Oriental, Pará, 
Brasil). 
IBGE Herbário da Reserva Ecológica do IBGE (Instituto Brasileiro de Geografia e 
Estatística, Distrito Federal, Brasil). 
ICN Herbário do Instituto de Ciências Naturais Universidade Federal do Rio Grande 
do Sul (Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil). 
INPA Herbário INPA (Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia, Amazonas, 
Brasil). 
EEJBB Estação Ecológica do Jardim Botânico de Brasília (Distrito Federal, Brasil). 
MAR Herbário do Maranhão (Universidade Federal do Maranhão, Maranhão, Brasil). 
MBML Herbário do Instituto Nacional da Mata Atlântica (Museu de Biologia Prof. 
Mello Leitão, Espírito Santo, Brasil). 
MFS Herbário Profa. Dra. Marlene Freitas da Silva (Universidade do Estado do Pará, 
Pará, Brasil). 
MG Herbário Museu Paraense Emílio (Museu Paraense Emílio Goeldi, Pará, Brasil). 
MO Herbarium Missouri Botanical Garden (Missouri Botanical Garden, Missouri, 
U.S.A.). 
MOSS Herbário Dárdano de Andrade Lima (Universidade Federal Rural do Semiárido, 
Rio Grande do Norte, Brasil). 
NY Herbarium The New York Botanical Garden (New York Botanical Garden, New 
York, U.S.A.). 
PEDB Parque Ecológico Dom Bosco (Distrito Federal, Brasil). 
PMSP Herbário Municipal de São Paulo (Prefeitura do Município de São Paulo, São 
Paulo, Brasil). 
xvi 
R Herbário do Museu Nacional do Rio de Janeiro (Museu Nacional, Rio de Janeiro, 
Brasil). 
RB Jardim Botânico do Rio de Janeiro (Jardim Botânico do Rio de Janeiro, Rio de 
Janeiro, Brasil). 
Recor Reserva Ecológica do IBGE (Distrito Federal, Brasil). 
RPPN Reserva Particular do Patrimônio Natural. 
SP Herbário Maria Eneyda P. K. Fidalgo (Instituto de Botânica de São Paulo, São 
Paulo, Brasil). 
SPSF Herbário Dom Bento José Pickel (Instituto Florestal do Estado de São Paulo, 
São Paulo, Brasil). 
TEPB Herbário Graziela Barroso (Universidade Federal do Piauí, Piauí, Brasil). 
UB Herbário da Universidade de Brasília (Universidade de Brasília, Distrito Federal, 
Brasil). 
UEC Herbário da Universidade Estadual de Campinas (Universidade Estadual de 
Campinas, São Paulo, Brasil). 
UFG Herbário da Universidade Federal de Goiás (Universidade Federal de Goiás, 
Goiás, Brasil). 
USZ Herbario del Oriente Boliviano (Museo de Historia Natural Noel Kempff 
Mercado - Universidad Autónoma Gabriel René Moreno, Santa Cruz, Bolívia). 
VIES Universidade Federal do Espírito Santo (Universidade Federal do Espírito Santo, 




As alterações na morfologia floral, os sistemas de incompatibilidade e o comportamento 
de polinizadores são influenciam na evolução dos sistemas reprodutivos das angiospermas. A 
interpretação da funcionalidade da variação do sexo ou da forma das flores de uma mesma 
espécie (polimorfismo) têm colaborado para a compreensão da história evolutiva e diversidade 
reprodutiva das angiospermas. Connaraceae é uma família onde todos os seus representantes 
exibem diversas estratégias reprodutivas, desde espécies dioicas (polimorfismo sexual) a 
hermafroditas heterostílicas (polimorfismo floral), porém pouco se sabe a respeito do tema. 
Nesta tese, as estratégias reprodutivas presentes na família foram investigadas com foco nos 
efeitos da seleção sexual sobre a evolução da biologia reprodutiva da família. Para tal, flores 
herborizadas e frescas de muitas espécies foram mensuradas, e as variações em altura dos dois 
verticilos de estames e dos pistilos nos morfos florais foram considerados nas análises. 
Complementarmente, populações das Connaraceae mais comuns da Savana Central do Brasil: 
Connarus suberosus e Rourea induta também foram acompanhadas. A tese consiste em três 
capítulos que abordam: 1) funcionalidade dos órgãos sexuais e a hercogamia recíproca entre 
flores de morfos diferentes em espécies de Connaraceae distribuídas globalmente; 2) 
investimento reprodutivo e vegetativo entre morfos de Connarus suberosus e Rourea induta; e 
3) esterilidade masculina e feminina em Connarus suberosus, uma espécie endêmica da Savana 
brasileira. Incluindo dados de campo e herbário, sistemas e comportamentos reprodutivos 
inéditos são propostos na família. Os resultados dos capítulos evidenciam que os polimorfismos 
florais ocorrem em todos os táxons, com reciprocidade desbalanceada entre órgãos altos, baixos 
e médios e refletem a especialização sexual entre indivíduos que desempenham funções 
diferenciadas nas espécies. O dimorfismo sexual ocorrente na família está relacionado à 
esterilidade de pistilos e estames baixos. Por fim, os dados destacam que as duas Connaraceae 
mais comuns na Savana exibem estratégias diferenciadas de floração e respondem 
distintamente à influência das variáveis climáticas. Os dados são discutidos a partir de uma 
perspectiva morfológica, ecológica e evolutiva e contribuem para a compreensão da evolução 
dos sistemas reprodutivos em outros grupos de plantas polimórficas.  
 
 




GENERAL ABSTRACT  
 
Floral morphological changes, incompatibility systems and pollinator behavior are key 
traits to the evolution of reproductive systems in angiosperms. Analyzing function in the 
variation of sexual systems and floral morphology within a species (polymorphic species) 
collaborates for understanding the evolutionary history and reproductive diversity among 
angiosperms. Connaraceae presents in which all its representatives exhibit different 
reproductive strategies, from dioecious (sexual polymorphic) to hermaphroditic with 
heterostyly (floral polymorphic) species, still little investigated. In the present thesis, the 
reproductive strategies in this family were investigated with focus on the effects of sexual 
selection on the reproductive biology evolution. To this end, herborized and fresh flowers of 
many species were measured and the two whorls of stamens and pistils were considered in the 
analyses. In addition, populations of the most common Connaraceae in the central savanna of 
Brazil: Connarus suberosus and Rourea induta were also monitored. The thesis consists in three 
chapters focusing on: 1) functionality of sexual organs and reciprocal hercogamy among 
flowers of different morphs in globally distributed Connaraceae species; 2) reproductive and 
vegetative investment between different morphs in Connarus suberosus e Rourea induta; 3) 
female and male sterility in Connarus suberosus, an endemic species from Brazilian savanna. 
Including the study of herbaria material and fieldwork, new reproductive systems and behaviors 
are proposed to the family. The results of the chapters highlight that floral polymorphisms occur 
in all taxa, although with unbalanced occurrence of low, medium and high organs, related to 
the sexual specialization among individuals that plays different functions in the species. The 
sexual dimorphism occurring within the family is related to the sterility of pistils and stamens 
lows. Finally, the two most common Connaraceae in the savanna exhibit different flowering 
strategies and distinctly respond to the influence of climatic variables. The data are discussed 
from a morphological, ecological and evolutive perspective contributing to the comprehension 
of evolution of reproductive systems in other polymorphic plant groups.  
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 As flores são os órgãos reprodutivos das angiospermas, grupo vegetal mais diverso 
que representa cerca de 90% das plantas atuais. O surgimento da flor como uma “novidade 
evolutiva”, associada à sua grande diversidade morfológica e reprodutiva são consideradas 
fundamentais ao êxito evolutivo deste grupo (Sauquet et al. 2017). Dada a sua importância, 
a flor é um dos principais elementos que define o posicionamento sistemático das espécies 
nas angiospermas. Por isso, variações no sexo ou na forma de flores de uma mesma espécie 
(polimorfismo) instigou, desde cedo, botânicos e naturalistas às primeiras observações 
acerca da morfologia e reprodução de plantas polimórficas (Darwin 1877; Barrett 2010). Nas 
angiospermas, a bissexualidade das flores é considerada um caráter ancestral, com a 
unisexualidade surgindo numerosas vezes, independentemente, ao longo do tempo evolutivo 
(Sauquet et al. 2017). Dessa maneira, o estudo da diversidade de polimorfismos sexuais, 
como a dioicia (plantas masculinas e femininas) e suas variações [androdioicia (plantas 
masculinas e hermafroditas); ginodioicia (plantas femininas e hermafroditas)]; e florais, 
como a heterostilia (plantas com variações recíprocas na altura de anteras e estigma) 
(Cardoso et al. 2018), têm colaborado para a compreensão da história evolutiva e diversidade 
das angiospermas (Barrett 2002; de Vos et al. 2014a; Olito and Connallon 2019).  
A heterostilia é o polimorfismo floral mais comum. A partir de um controle genético, 
as populações podem exibir dois (distilia) ou três (tristilia) tipos de flores. Cada tipo floral 
exibe separação espacial de estames e pistilos na mesma flor (hercogamia), e variação 
recíproca no posicionamento dos estames e pistilos correspondentes entre flores de tipos 
opostos (e.g. os estames curtos de um tipo de flor é correspondente ao pistilo curto de outro 
tipo de flor; estames longos de um tipo de flor correspondente ao pistilo longo de flor de 
outro tipo). A variação recíproca dos órgãos sexuais correspondente entre flores opostas 
chamamos de hercogamia recíproca (HR). Na distilia, flores brevistilas exibem pistilos 
curtos e estames longos e, opostamente, flores longistilas apresentam pistilos longos e 
estames curtos. Ao passo que na tristilia, os estames estão dispostos em dois verticilos de 
comprimentos desiguais para que haja reciprocidade entre os morfos. Nestes sistemas, além 
das flores brevistilas e longistilas, ocorre a presença do morfo medistilo, com pistilo de 
comprimento intermediário entre os estames (Barrett 1992a). Além da HR, a heterostilia 
também é associada a um sistema fisiológico de autoincompatibilidade (SI). Neste 
mecanismo, a compatibilidade genética é manifestada entre grãos de pólen que se encontram 
no mesmo nível de altura do estigma, o que configura um sistema de incompatibilidade auto 
e entre flores do morfo (intramorfo) (Ganders 1979). Deste modo, a compatibilidade 
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genética é dependente do fluxo polínico entre flores de morfos opostos (intermorfo) (e.g. 
pólen brevistilo vs. estigma longistilo / pólen longistilo vs. estigma brevistilo), o equilíbrio 
na frequência dos morfos é esperada e necessária na população (isopletia) (Barrett 1992a).  
A HR possibilita que anteras e estigmas posicionados em alturas semelhantes e 
recíprocos nas flores aumentem a precisão da transferência do pólen cruzado entre os morfos 
florais, desde que ambos os órgãos sexuais contatem partes similares do polinizador. Darwin 
(1877) forneceu essa primeira interpretação funcional acerca do significado adaptativo da 
heterostilia, para a promoção da polinização cruzada em seu trabalho pioneiro “The different 
forms of flowers on plants of the same species”, e sugeriu os possíveis caminhos evolutivos 
da distilia. Desde então, investigações morfofisiológicas, genéticas, ecológicas e evolutivas 
vêm sendo realizadas, inspiradas nessas observações iniciais (Charlesworth and 
Charlesworth 1979; Ganders 1979; Barrett 1990; Barrett 1992b; Lloyd and Webb 1992; 
Weller 2009; Barrett 2010; Cohen 2010). A heterostilia surgiu diversas vezes ao longo do 
tempo evolutivo independentemente em diversas linhagens não-relacionadas, associada à 
promoção da polinização cruzada e ao incremento do fluxo gênico nas plantas (Barrett and 
Shore 2008). A distilia é reportada em 28 famílias de angiospermas e em apenas sete há o 
registro da ocorrência simultânea da tristilia (Naiki 2012 – famílias atualizadas com o APG 
IV 2016). 
Em muitas famílias e gêneros botânicos, a heterostilia é restrita a um pequeno número 
de espécies (e.g. Lamiaceae e Polemoniaceae) contrastando com outras famílias em que a 
heterostilia é representada por centenas de espécies (e.g. Primulaceae, Oxalidaceae e, 
principalmente Rubiaceae). Bem representada em grupos com flores tubulares (Barrett et al. 
2000), as origens e contrastes evolutivos do sucesso da heterostilia entre as famílias 
botânicas vem sendo elucidado aos poucos, através de investigações acerca da história de 
vida e filogenética desses grupos (e.g. Barrett 2002; Naiki 2012; de Vos et al. 2014a; Hobza 
et al. 2018; Zhong et al. 2019). Muitas hipóteses tentam elucidar a origem e evolução 
convergente incontestavelmente polifilética da heterostilia. Embora os modelos teóricos 
propostos tenham sido desenvolvidos a partir das ideias iniciais de Darwin (1877), as teorias 
modernas e hipóteses de Charlesworth and Charlesworth (1979) e Lloyd and Webb (1992) 
são as mais notórias e discutidas na literatura específica, a partir da proposição de caminhos 
evolutivos distintos.  
No primeiro modelo, Charlesworth and Charlesworth (1979) propuseram uma flor 
ancestral homostila (flor com órgãos sexuais de comprimento iguais) com depressão 
                                                                                               Introdução geral  
25 
endogâmica. Mutações sucessivas relacionadas ao mecanismo de reconhecimento do pólen-
estigma resultaria em um SI como uma barreira à endogamia (causada pela autopolinização e 
polinização entre flores do mesmo tipo). Ao mesmo tempo que também direcionaria a 
compatibilidade genética apenas entre cruzamento de flores de morfos opostos. Após o 
estabelecimento primário da incompatibilidade, o posterior surgimento da HR ajustaria 
morfologicamente o fluxo de pólen através de mutações no comprimento dos estames e dos 
estigmas, que em conjunto atuariam na otimização da eficiência da polinização cruzada por 
polinizadores.  
De maneira oposta, no modelo teórico evolutivo mais aceito, Lloyd and Webb (1992) 
postulam que os aspectos morfológicos da heterostilia (HR) antecederam os fisiológicos (SI). 
Nesta hipótese, os autores (1992) postulam que as flores ancestrais provavelmente exibiam 
separação espacial entre as partes férteis do tipo hercogamia de aproximação (com estigmas 
acima das anteras). Mutações teriam promovido variações no comprimento dos estiletes, 
originando indivíduos de flores com estiletes curtos e longos na população (dimorfismo 
estilar). E por consequência, o fluxo de pólen cruzado entre estas flores seria maximizado pela 
atuação dos polinizadores. Outras mutações estariam associadas agora na variação do 
comprimento dos estames, e o posterior surgimento do SI promoveria a eficiência do sistema 
heteromórfico. Ambos os modelos teóricos não são opostos, mas divergem na sequência de 
eventos ocorrentes na flor ancestral da heterostilia, sobretudo no que se refere ao surgimento 
do SI, se anterior ou posterior à HR. No entanto, ambas as teorias associam que o sucesso do 
cruzamento heteromórfico (entre flores de morfos distintos) é assegurado pela atuação em 
conjunto da HR e do SI, e em adição ao equilíbrio de frequência dos morfos postulam as 
premissas heterostílicas (Barrett 1992).   
Por isso, alterações na morfologia, sistemas de incompatibilidade e comportamento 
de polinizadores estão intimamente associados às mudanças evolutivas de sistemas 
reprodutivos. A diminuição ou perda da reciprocidade entre flores heterostílicas, e razões 
desequilibradas na ocorrência dos morfos podem diminuir o fluxo simétrico de pólen 
coespecífico cruzado e comprometer o sucesso reprodutivo na população (Weller 1992, 
Barrett 1998, Barrett and Shore 2008). Assim como, alterações no reconhecimento e 
compatibilidade do estigma-pólen podem incrementar as taxas de autogamia nas plantas, 
mutações genéticas podem resultar em esterilidade sexual (parcial ou total) de um morfo (Li 
and Johnston 2010; de Vos et al. 2012; de Vos et al. 2014b). Por fim, a escassez, ausência 
ou mudança de polinizadores podem alterar o direcionamento no fluxo de pólen e provocar 
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mudanças no sistema reprodutivo (Charlesworth 2002; Pérez et al. 2004; Del-Carlo and 
Buzato 2006; Hernández and Ornelas 2007; Carlson et al. 2008; Pérez-Barrales et al. 2010).  
A evolução da distilia a partir da tristilia é frequentemente associada à perda da 
proporção equilibrada entre os morfos, e está muito bem documentada na literatura (Weller 
1992; Eckert and Mavraganis 1996; Barrett 1998; Barrett and Shore 2008; McDill et al. 
2009; Pérez-Barrales et al. 2010; Ferrero et al. 2011; Baena-Díaz et al. 2012). 
Evolutivamente, a hetostilia pode ser uma das vias evolutivas até a homostilia a partir de 
alterações fisiológicas no SI, incrementando a auto e polinização entre flores do mesmo tipo 
em detrimento da polinização cruzada entre flores de morfo oposto (Truyens et al. 2005; 
Carlson et al. 2008; Sakai and Wright 2008; Ferrero et al. 2009; Tippery and Les 2011; Wu 
et al. 2017). Ou ainda, a heterostilia pode preceder a dioicia (flores masculinas e femininas 
em indivíduos distintos), a partir de mutações em direção à especialização sexual. A 
esterilidade de uma das funções sexuais na flor pode reduzir a aptidão reprodutiva em um 
dos morfos florais, e dirigir populações hermafroditas à dioicia (Charlesworth and 
Charlesworth 1978; Beach and Bawa 1980; Olito and Connallon 2019).  
Embora haja numerosos casos de “quebra” da heterostilia, existem poucos exemplos 
na literatura que reportem a reversão desse caráter na linhagem (McDill et al. 2009, Barrett 
2013). O grande conhecimento acumulado a partir da popularização dos estudos 
filogenéticos em muitos grupos de angiospermas, também indicam que a heterostilia surgiu 
múltiplas vezes dentro da mesma família (e.g. Primulaceae, Mast et al. 2001, 2006); e até 
diversas vezes em um mesmo gênero, como em: Linum (Linnaceae, McDill et al. 2009); 
Lithodora (Boraginaceae, Ferrero et al. 2009); Lithospermum (Boraginaceae, Cohen 2011); 
Narcissus (Amaryllidaceae, Graham and Barrett 2004); Oxalis (Oxalidaceae, Weller et al. 
2007); Nymphoides (Menyanthaceae, Tippery and Les 2011) e Primula L. (Primulaceae, 
Guggisberg et al. 2006; Zhong et al. 2019). Talvez por causa das inúmeras origens evolutivas 
desse polimorfismo floral, as modificações nos sistemas reprodutivos podem variar, 
substancialmente entre as famílias, ainda que todas sejam consideradas genericamente 
“heterostílicas” (Weller 1992).  
Dentre as famílias heterostílicas, Connaraceae é a mais diversa em sistemas 
reprodutivos (até o momento são registradas oito). Com dez estames alternando de tamanho 
(cinco altos e cinco baixos), flores de Connaraceae também podem exibir órgãos sexuais 
estéreis ou não-funcionais, o que torna a heterostilia mais complexa (Lemmens 1989a). A 
distilia, homostilia, semihomostilia, monomorfismo (apenas um morfo floral na população) 
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e dioicia registrados no grupo foram considerados estágios da evolução hipotética da tristilia 
na família. Para o autor (1989a,b), a heterostilia em Connaraceae teria evoluído de duas 
maneiras, uma em direção à homostilia nos gêneros com cinco carpelos e outra na direção 
da dioicia para os gêneros com apenas um carpelo, sendo a tristilia o caráter ancestral na 
família. Baseado em nossas observações, é possível que algumas espécies de Connaraceae 
de fato funcionem como dioicas, mesmo quando as flores são morfologicamente bissexuadas 
(Capítulo 1, 3 desta tese). Contudo, Connaraceae ainda é um grupo pouco conhecido, 
especialmente na região neotropical. Os sistemas reprodutivos conhecidos para a família 
foram baseados em cerca de vinte espécies quase que exclusivamente africanas (Baker 1962; 
Lemmens 1989a) e apenas uma espécie neotropical Rourea induta Planch. (Lenza et al. 
2008; Rodrigues et al. 2014).   
O reconhecimento das variações florais em espécies polimórficas pode ser 
elucidativo na delimitação e reconhecimento dos táxons, ainda que estas não sejam 
consideradas na maioria dos tratamentos taxonômicos. Por isso, em vários momentos do 
histórico taxonômico da família, variações de tamanho, forma, pilosidade e demais 
características polimórficas dos morfos foram interpretadas como pertencentes a espécies 
distintas (Schellenberg 1938; Forero 1983; Milhomens and Proença 2002). Em alguns 
táxons, a carência de descrição de flores impossibilita a classificação do sistema reprodutivo, 
necessitando de descrições atualizadas, sobretudo quando consideramos que a revisão mais 
recente do grupo remonta a década de 80 (Leenhouts 1958; Keraudren 1958; Forero 1976, 
1983; Breteler 1989), fator complicador em estudos morfológicos e reprodutivos.  
Connaraceae tem distribuição pantropical (ca. 200 spp. e 12 gêneros) (Lemmens et 
al. 2004), associadas a ambientes florestais e savânicos os seus representantes são pouco 
coletados e estudados, sobretudo por serem espécies lenhosas, em sua maioria árvores e 
lianas. Muitas espécies apresentam, comprovadamente, potencial médico-farmacológico, e 
uso popular em muitas comunidades tradicionais (He et al. 2006; Akindele et al. 2010; 
Abidemi et al. 2010, 2011; Kalegari et al. 2014a,b; Adisa and Olorunsogo 2013; Ishola et al. 
2016; Konkon et al. 2017). O Neotrópico é considerado o centro de diversidade da família 
(Forero 1983). O Brasil abriga 66% das espécies listadas para o Neotrópico (ca. de 110), 
com maior riqueza nas Florestas Amazônica e Atlântica (Secco and Forero 2014; Flora do 
Brasil 2020 em construção). Neste cenário, a diversidade dos sistemas reprodutivos, em 
conjunto com os polimorfismos florais proporciona uma excelente oportunidade para a 
investigação da funcionalidade reprodutiva, variações morfológicas e requerimentos de 
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polinização sob aspectos morfofisioecológicos, subsidiando informações para estudos 
futuros com inferências ecológicas, moleculares e filogenéticas.   
 
Estruturação da tese 
A tese foi desenvolvida em capítulos independentes, com o objetivo de compreender 
as variações florais e a funcionalidade do sistema reprodutivo de taxa de Connaraceae. 
Somente para as espécies mais abundantes da família na Savana Central do Brasil (Connarus 
suberosus e Rourea induta, Forero 1983) foram realizados experimentos in loco. Para cada 
capítulo, informações adicionais são apresentadas na seção material suplementar e 
pretendem acompanhar os manuscritos na submissão dos periódicos alvos. Os apêndices e 
anexos contemplam somente a estrutura da tese. Detalhadamente, os capítulos têm como 
principais objetivos:  
CAPÍTULO 1 – Diversidade e funcionalidade de estratégias reprodutivas em 
Connaraceae, uma família de flores polimórficas – Flores herborizadas e frescas de espécies 
distribuídas globalmente foram mensuradas e a reciprocidade entre os morfos 
correspondentes foi estimada para a categorização dos sistemas reprodutivos ocorrentes na 
família.  
CAPÍTULO 2 – Inconstância sexual e floração fiel na dioicia e desbalanço 
reprodutivo e floração oportunista na distilia: evidências de campo e herbário em 
Connaraceae – O comportamento fenológico reprodutivo de Connarus suberosus e Rourea 
induta a partir de registros de herbário e campo é investigado para avaliar o investimento 
reprodutivo e vegetativo e o efeito da seleção sexual nestas espécies savânicas.   
CAPÍTULO 3 – Flores brevistilas são masculinas e flores longistilas são femininas 
em Connarus suberosus (Connaraceae): evolução da dioicia a partir da distilia? – A 
morfologia e a funcionalidade dos órgãos reprodutivos de Connarus suberosus são 
investigadas para testar a hipótese de dimorfismo sexual a partir do dimorfismo floral nesta 
espécie endêmica da Savana brasileira.     
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* Manuscrito formatado nas normas do periódico American Journal of Botany, a ser submetido após as sugestões 
da banca avaliadora (Anexo 1).  
 
Imagem: Connarus erianthus Benth. ex Baker (Connaraceae): 1. e 5.8. – Flor. 3. Sépala. 4. Pétala. 8. Pistilo. 9. 
Fruto inteiro e seccionado (9.1).10. Semente. 11. Ariloide. Notar a ausência informações ilustradas que façam 
alusão às variações morfológicas e dimensionais das flores. Espécie nativa da Floresta Amazônica brasileira. 
Extraído da Flora Brasiliensis On-line (Centro de Referência em Informação Ambiental, CRIA). Autoria de von 
Martius (1871), vol. XIV, part. II, fasc. 54, prancha 46, pág. 191. Disponível em: 



















































Diversidade e funcionalidade de estratégias reprodutivas em 
Connaraceae, uma família de flores polimórficas* 
 




• Premissas do estudo: A precisão da correspondência entre anteras e estigmas em flores de 
morfos opostos promove a polinização cruzada em espécies polimórficas. Em flores com dois 
verticilos de estames desiguais, a correspondência espacial entre os órgãos sexuais pode não 
ser perfeita, e variar substancialmente entre as espécies, influenciando o sistema reprodutivo. 
• Métodos: Nós mensuramos estames e pistilos de Connaraceae de 1.094 flores (de 86 
espécies distribuídas globalmente e dez gêneros) representando as quatro tribos da família. 
Nós estimamos a funcionalidade e reciprocidade entre os órgãos sexuais, e caracterizamos os 
sistemas reprodutivos para a família. 
• Principais resultados: Sistemas reprodutivos com variações florais e sexuais inéditos foram 
propostos para a família. Os polimorfismos florais ocorre em toda a família, com a heterostilia 
e o dimorfismo estilar sendo os mais representativos. As espécies distílicas são mais 
recíprocas entre si do que as tristílicas, e a reciprocidade entre os órgãos é desbalanceada, e 
influenciam de maneira diferente no fluxo de pólen. Os polimorfismos sexuais (dioicia e 
androdioica funcional) são restritos aos gêneros de carpelos solitários.  
• Conclusões: A maior acurácia entre anteras e estigmas baixos sugere maior efetividade neste 
fluxo de pólen cruzado entre morfos, e reflete a especialização sexual entre indivíduos que 
desempenham funções mais masculinas ou femininas nas espécies. O dimorfismo sexual, 
presente em gêneros de carpelos solitários, está relacionado à esterilidade de órgãos sexuais.  
 
Palavras-chave: androdioicia; dioicia; distilia; dois verticilos de estames; hercogamia 
recíproca; heterostilia; hermafroditismo; homostilia; inacurácia; tristilia.   
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INTRODUÇÃO 
A diversidade de variações na forma ou sexo de flores de uma mesma espécie 
(polimorfismos) ilustram a complexidade de possibilidades e combinações florais e sexuais 
nas plantas. Quando abordados a partir de uma perspectiva funcional e adaptativa sob um 
cenário evolutivo, os polimorfismos reprodutivos podem contribuir para a compreensão 
evolutiva dos sistemas reprodutivos nas angiospermas (Lloyd  and  Webb;  1992a; Barrett et 
al., 2000; Naiki, 2012; Barrett and Hough, 2013; de Vos et al., 2014a; Zhou et al., 2017; 
Hobza et al., 2018). As primeiras observações acerca do polimorfismo floral mais comum, a 
heterostilia, foi realizado por Darwin (1877), o primeiro autor a fornecer a base conceitual dos 
mecanismos de evolução dos sistemas reprodutivos nas plantas e das adaptações florais 
associadas à polinização cruzada. O acasalamento não é aleatório em plantas polimórficas. A 
presença de mais de uma “categoria” de flor (morfo) que difere na morfologia ou no sexo, 
influenciam a fertilização das espécies que é limitada pela frequência destes morfos e 
determinantes para a manutenção do polimorfismo e diversidade genética da população (Zhou 
et al., 2017).  
A heterostilia é composta de populações com dois (distilia) ou três (tristilia) morfos 
que exibem correspondência recíproca no posicionamento das anteras e dos estigmas entre 
flores de formas opostas (hercogamia recíproca; HR) (Barrett, 1992). A distilia é o tipo mais 
frequente, com flores de estilete curto e estame longos (brevistilo) e flores de estilete longo e 
estames curtos (longistilo). A tristilia, além dos dois morfos anteriores, inclui a presença de 
flores com estilete de comprimento intermediário posicionado entre os estames (medistilo) 
(Weller, 2009) (ver Figura 1). Funcionalmente, o posicionamento recíproco de órgãos 
masculinos e femininos atua como um mecanismo floral para a promoção da polinização 
cruzada mediada por polinizadores (Darwin, 1877). Associado a HR, a ocorrência de um 
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sistema de incompatibilidade dialélico (SI) geneticamente controlado, impede a autogamia e a 
fecundação entre flores do mesmo morfo (Ganders, 1979).  
A precisão entre os órgãos sexuais correspondentes pode ser, evolutivamente, 
explicada pela redução do desperdício de pólen e da autointerferência das funções masculinas 
e femininas dentro da flor (Barrett, 2002), e explicam muito acerca da efetividade do fluxo de 
pólen cruzado. Por isso, a mensuração da HR e o sentido biológico associado a essa medida é 
uma das principais abordagens para a interpretação da funcionalidade da heterostilia (Opedal, 
2018). A HR pode variar entre as espécies em virtude do posicionamento espacial dos órgãos 
(Armbruster et al., 2017), no entanto os altos valores de HR distinguem a heterostilia de 
outros sistemas florais. A baixa HR (ou ausência dela) sugere outros sistemas florais [e.g. 
dimorfismo estilar (variação em altura do estigma nas flores, mas não das anteras) e 
homostilia (flores com órgãos sexuais na mesma altura) (Ferrero et al., 2011)].  
A assimetria no fluxo de pólen mediada por polinizadores, aptidões funcionais 
distintas e mutações de esterilidade são os principais fatores desencadeantes da quebra da 
heterostilia, e estão intimamente relacionadas a origem de sistemas monomórficos (apenas um 
morfo na população, incluindo a homostilia), dimórficos estilares (menos frequente) e dioicia 
funcional, como demonstrada repetidamente na literatura em muitas famílias botânicas: 
Amaryllidaceae (Baker et al., 2000a,b; Graham and Barrett, 2004; Pérez-Barrales et al., 
2006), Boraginaceae (Ferrero et al., 2009a, 2011, 2012), Oxalidaceae (Weller et al., 2007), 
Polygonaceae (Wu et al., 2017), e Primulaceae (de Vos et al., 2014a,b; Brys and Jacquemyn, 
2015; Yuan et al., 2017; Zhou  et al., 2017). Na maioria das vezes, a dioicia derivada da 
heterostilia é realizada por plantas morfologicamente brevistilas com esterilidade feminina 
que exercem a função masculina, enquanto as plantas aparentemente longistilas com 
esterilidade polínica exercem a função feminina que conduzem à especialização sexual dos 
morfos (Bawa, 1980). 
                                                                                                   Capítulo 1  
39 
A evolução do sistema sexual dioico ainda pode ser representada por outras variações, 
tais como a gino (plantas femininas e hermafroditas) e androdioicia (plantas masculinas e 
hermafroditas). Esses sistemas podem ser interpretados como estágios em direção à dioicia 
completa e também serem funcionalmente dioicos (Pannell, 2002; Pannell and Verdú, 2006; 
Renner, 2014). No entanto, independente da derivação, o equilíbrio da frequência dos morfos 
nas populações é mantida por seleção de frequência negativa, resultante de cruzamento 
desassortivo entre os morfos (Barrett and Hough, 2013). Sobretudo, porque espécies 
polimórficas têm o seu acasalamento influenciado pela demografia dos seus morfos. 
Connaraceae é a família heterostílica com maior variação de sistemas reprodutivos, embora as 
oitos variações reprodutivas tenham sido baseadas em espécies da flora africana (Lemmens, 
1989a) (Figura 1). Neste estudo, o autor (1989a) discute a evolução hipotética da tristilia em 
duas direções: uma direcionada à homostilia (em gêneros de carpelos livres) e a outra rumo a 
dioicia (em gêneros de carpelo solitário). Connaraceae é um grupo interessante para explorar 
diversas estratégias reprodutivas dentro de uma única família de plantas onde todos os 
representantes são polimórficos, porém muito pouco é conhecido.  
Aqui, nós investigamos os índices de reciprocidade entre os morfos para ajudar na 
compreensão da acurácia do cruzamento entre morfos e a própria estabilidade dos sistemas 
reprodutivos nas espécies. Neste estudo, nós mensuramos as flores e testamos a reciprocidade 
entre os morfos, como uma medida a variação dos sistemas florais que podem estar associadas 
as transições evolutivas em Connaraceae. Nós abordamos os seguintes questionamentos: (1) 
Quais são os sistemas sexuais e florais ocorrentes? Como os sistemas estão distribuídos entre 
espécies com pistilos 5 e 1-carpelar da família? É provável que as Connaraceae neotropicais 
sejam tão diversas reprodutivamente quanto às africanas, e que o registro de sistemas sexuais 
aumente em representantes de carpelos solitários (Lemmens, 1989a); (2) Como a 
reciprocidade entre morfos varia entre os diferentes sistemas florais? Nós acreditamos que 
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espécies heterostílicas demonstram maior reciprocidade entre os morfos pela presença da HR 
não encontrada em outros sistemas florais não-heterostílicos (Barrett, 1992); (3) Estames e 
pistilos altos, baixos e médios contribuem igualmente para a reciprocidade entre morfos? Nós 
propomos que os órgãos baixos, mais próximos da base da flor tendem a variar menos em 
altura do que órgãos mais altos. Nossos dados revelam sistemas reprodutivos inéditos, 
sobretudo nas espécies neotropicais que não foram estudadas até o momento. Nós discutimos 
a eficiência do cruzamento heteromórfico e a própria estabilidade dos sistemas com novas 
ideias acerca da diversidade de estratégias reprodutivas na família. 
 
MATERIAL E MÉTODOS 
Grupo de estudo – Connaraceae é uma família pantropical (ca. 13 gêneros e 200 
espécies, Lemmens et al., 2004), com possível centro de origem na África ocidental, tendo o 
Brasil (ca 74% das espécies) como centro de diversidade na região neotropical. A família é 
subdividida em quatro tribos, duas com gêneros 1-carpelar: i) Connareae (Burttia, Connarus,  
Elliphantus, Hemandradenia e Vismianthus) e ii) Jollydoreae (Jollydora); e duas com gêneros 
5-carpelar: iii) Cnestideae (Agelaea, Bernardinia, Cnestidium, Cnestis, Pseudoconnarus e 
Rourea); e iv) Manoteae (Manotes) (Lemmens et al., 2004). Todos os seus representantes têm 
hábito lenhoso e ocorrem em florestas tropicais, com algumas espécies em savanas. As flores 
variam do branco ao creme, são actinomorfas com dez estames dispostos em dois verticilos de 
comprimento desiguais (cinco altos epissépalos e cinco baixos epipétalos). O gineceu é 
apocárpico com um ou cinco carpelos, contendo dois óvulos parietais (Forero, 1983). A 
polinização é realizada por pequenos insetos, especialmente abelhas (Baker, 1962; Lenza et 
al., 2008). Neste estudo, nós não consideramos as categorias subespécies ou variedades. As 
consultas às descrições taxonômicas foram realizadas nas principais bibliografias disponíveis 
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para a família: Keraudren (1958), Leenhouts (1958), Forero (1976), Forero (1983) e Breteler 
(1989). 
Material examinado e amostragem – Nós mensuramos 1.094 flores incluindo 
representantes de todas as quatro tribos: Cnestidae (n = 641), Connarae (n = 442), Jollydoreae 
(n = 03) e Manoteae (n = 08), distribuídas em dez gêneros (ca. 1/3 de cada gênero foi 
amostrado) e 86 espécies. A amostragem corresponde a 83% dos gêneros e 43% do total de 
espécies reconhecidas para a família. Os gêneros Rourea (n = 38 spp.) e Connarus (n = 26 
spp.) são os maiores da família e juntos representam 74% das espécies selecionadas. As flores 
de Connaraceae foram coletadas nos seguintes herbários: A, ALCB, BHCB, BOTU, CEN, 
CESJ, CVRD, DIAM, EAFM, ESA, F, GH, HDJF, HEPH, HJ, HUCS, HUEFS, HUEG, 
HUFU, HVASF, IAC, IAN, IBGE, ICN, INPA, MBML, MFS, MG, MO, NY, PMSP, R, RB, 
SP, SPSF, UB, UEC, UFG, USZ e VIES (acrônimos segundo Thiers, continuamente 
atualizado). Nós revisamos criticamente as determinações específicas de todos os espécimes 
incluídos neste estudo. Em cada exsicata foram registrados: data de coleta, localidade, número 
do coletor, hábito, fenologia reprodutiva e fitofisionomia vegetal. Flores frescas de espécies 
ocorrentes na região Central do Brasil (Connarus suberosus, Rourea chrysomalla e R. induta) 
complementaram a amostragem. Nós usamos Flora do Brasil 2020 (em construção) para as 
atualizações taxonômicas das espécies ocorrentes no Brasil, e The Plant List (2019) para as 
demais espécies. Todos os vouchers botânicos considerados neste estudo estão disponíveis 
nas informações suplementares S1. 
Morfometria floral – Flores herborizadas e frescas foram fixadas em álcool 70% com 
glicerina 1%, posteriormente dissecadas longitudinalmente e fotografadas com 
estereomicroscópio Leica Ez4 - Laz Ez® software v 3.4.0. As flores foram mensuradas 
através de fotografias usando o software ImageJ® 1.49v. O comprimento dos estames altos e 
baixos foi considerada a partir da base do filete até o ponto médio de inserção da antera; e o 
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comprimento do pistilo desde a base do ovário até o ápice do estigma. O tamanho das flores 
seguiu as categorias de Machado and Lopes (2004) a partir das descrições botânicas.  
Morfologia e funcionalidade dos órgãos sexuais – A classificação dos morfos florais 
foi baseada em inspeções visuais, posicionamento espacial de pistilos e estames na flor 
(adaptações da proposta de Lemmens, 1989a), funcionalidade das estruturas e descrições 
taxonômicas. Pistilos e estames foram classificados em férteis, rudimentares ou não-
funcionais para a definição dos sistemas sexuais. Anteras indeiscente e sem pólen e pistilos 
sem desenvolvimento da superfície estigmática foram considerados não-funcionais. Quando 
rudimentares, as estruturas estéreis exibiam desenvolvimento reduzido ou atrofiado, com 
cerca de ¼ do tamanho da estrutura fértil e foram chamadas de estaminódios e pistiloides. 
Para estimar a esterilidade feminina, sempre que possível o ovário foi dissecado para verificar 
a presença de óvulo(s). Nesse estudo, nós utilizamos o termo “aparentemente” porque não é 
possível realizar testes histoquímicos que confirmem a fertilidade de órgãos sexuais em 
material de herbário. 
Inacurácia da reciprocidade – A reciprocidade das flores foi estimada a partir do 
cálculo do desvio da reciprocidade perfeita (inacurácia) (Armbruster et al., 2017). Nós 
calculamos a inacurácia das anteras e estigmas entre morfos através do desvio da 
correspondência espacial entre os órgãos masculinos e femininos nos morfos. Como 
resultado, o valor numérico gerado pode ser interpretado como a redução percentual na 
capacidade do fluxo de pólen estigma-pólen correspondente. Nós promovemos adaptações 
equacionais no índice de inacurácia de Armbruster et al. (2017) em virtude da presença de 
dois verticilos de estames. Assim, em plantas com dois morfos foram gerados dois índices de 
inacurácia:  
I. Inacuráciaórgãos_altos = (𝐴𝑛𝑡 −  𝑆̅)  + VAnt_s + VS), e  
II. Inacuráciaórgãos_baixos = (𝑎𝑛𝑡 −  𝑠̅)  + Vant_L + Vs);  
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onde: AntS = altura da antera da flor pistilo curto, S = altura estigma flor pistilo longo, 
antL = altura antera flor pistilo longo, s = altura estigma flor pistilo curto. E, quando na 
presença de três morfos, os índices foram calculados através das equações:   
I. Inacuráciaórgãos_altos = (𝐴𝑛𝑡 − 𝑆̅)  + VAnt_Alt + VS);  
II. Inacuráciaórgãos_baixos = (𝑎𝑛𝑡 −  𝑠̅)  + Vant_Bx + Vs); e  
III. Inacuráciaórgãos_médios = (𝐴𝑛𝑡 −  𝑚𝑆)  + VAnt_Med + VmS),  
a saber: AntAlt = altura antera alta, S = altura estigma alto, antBx = altura antera baixa, s 
= altura estigma baixo, AntMed = altura antera média; mS = altura estigma médio. As letras 
com barras indicam as médias e V as variâncias correspondentes. Para a comparação entre 
espécies os valores de inacurácia total média foram elevados ao quadrado (estandardizar) 
(Armbruster et al., 2017).  
Sistema reprodutivo – As definições das categorias reprodutivas (adaptadas de 
Lemmens, 1989a; Ferrero et al., 2009b) foram baseadas em morfologia e funcionalidade 
floral, valores de reciprocidade entre os morfos e, quando necessário, literatura taxonômica da 
família.  Quando na ocorrência de muitos espécimes realizamos análises estatísticas para 
confirmar a nossa classificação, mas quando na indisponibilidade de n amostral suficiente 
confiamos nos nossos dados morfológicos e de literatura. A representação gráfica das alturas 
das anteras e estigmas foi realizada para examinar a variação em cada morfo (S2).  
Sistema sexual – 1) dioicia: flores unissexuadas masculina ou feminina ocorrentes em 
indivíduos distintos; 2) androdioicia: flores masculinas e hermafroditas produzidas por 
diferentes indivíduos. Quando todos os indivíduos produzem flores hermafroditas (com 
função masculina e feminina na mesma flor), nós utilizamos categorias de sistemas florais.  
Sistemas florais – Assumido apenas para as espécies hermafroditas, cinco sistemas 
florais são propostos: 3) homostilia: flores com anteras e estigmas de alturas iguais; 4) 
dimorfismo estilar: flores diferem na altura do estigma, mas não na altura das anteras; 
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entretanto, algumas espécies podem exibir variação de altura em algum nível de antera (= 
dimorfismo estilar relaxado); 5) distilia: ocorrência de dois morfos florais com reciprocidade 
no posicionamento dos estigmas e anteras entre eles; 6) tristilia: ocorrência de três morfos 
florais com reciprocidade no posicionamento dos estigmas e anteras entre eles; 7) 
polimorfismo floral misto: flores com verticilos sexuais superiores e inferiores com diferentes 
variações não-categorizável. Espécies que tiveram menos de duas flores por morfo analisadas 
neste estudo foram classificadas de acordo com as informações disponíveis na literatura. 
Análises estatísticas – Nós comparamos a altura das anteras altas e baixas entre flores 
do mesmo morfo através de teste-t (dados paramétricos) ou Mann-Whitney test (dados não-
paramétricos) para amostras independentes, e classificamos os estames em desiguais 
(comprimento diferentes) ou subiguais (praticamente do mesmo tamanho). Para caracterizar o 
sistema floral das espécies, nós comparamos a altura das anteras altas e baixas e estigma entre 
flores de morfos opostos, e a separação da altura estigma-anteras altas e baixas com teste-t, 
Mann-Whitney test, Anova one-way ou Kruskal-Wallis test para amostras independentes, a 
depender da natureza dos dados. Quando na ocorrência de variação significativa na altura do 
estigma, mas não na altura das anteras a espécie foi classificada como dimórfica estilar; mas 
se existe significância em apenas um verticilo de estame, nós consideramos o dimorfismo 
estilar relaxado. Quando significativa a altura das anteras e estigmas, a espécie foi classificada 
como heterostílica distílica (dois morfos) ou tristílica (três morfos). Adicionalmente, a 
separação estigma-antera também foi testada (através de teste-t, Mann-Whitney test, Anova 
multi-way ou Kruskal-Wallis test) para complementar a categorização das espécies estudadas. 
Nós também calculamos o coeficiente de variação (CV) da altura do estigma e das anteras em 
cada espécie para verificar se os órgãos variam igualmente nos verticilos, por exemplo: desvio 
padrão/média do estigma flor pistilo longo (órgão alto); desvio padrão/média do estigma flor 
pistilo curto (órgão baixo); e o mesmo procedimento foi realizado para as anteras: desvio 
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padrão/média das anteras flor pistilo longo (órgão baixo), desvio padrão/média das anteras 
flor pistilo curto (órgão alto). Por fim, nós testamos se o CV de anteras e estigmas diferem 
estatisticamente através da Anova multi-way. Todas as análises foram realizadas no software 
R versão 3.4.5 (R Development Core Team, 2019), respeitando os pressupostos de 
normalidade dos dados e homogeneidade das variâncias.  
 
RESULTADOS 
A presença de mais de uma categoria de flor e dois verticilos de estames em todos os 
representantes das Connaraceae reflete uma ampla variação no comprimento de estames e 
pistilos. No material suplementar S3, as médias, variâncias e coeficientes de variações de 
altura de anteras e estigmas, sistema reprodutivo e valores de inacurácia são descritos para 
todas as espécies. Lianas e arbustos representam 78% das Connaraceae estudadas, ocorrentes 
em ambientes florestais (80%) e savanas (20%). Cerca de 43% dos táxons selecionadas são 
considerados endêmicos à sua região e quase 10% é raro. 
Morfologia floral – As flores foram, predominantemente, pequenas (comprimento e 
largura ≤ 10 mm, 84%) e quando médias (>10 ≤ 20 mm, 16%) foram quase que restritas ao 
gênero Rourea. Registros fotográficos dos morfos florais de Connaraceae são apresentados na 
Figura 2 e evidenciam a ocorrência de estames de comprimento desiguais e subiguais nos 
morfos (S4 e S5). Flores homostilas ou semihomostilas foram registradas em todos os gêneros 
da tribo Cnestidae e em Connarus (Connareae) e estão relacionadas com a ocorrência de 
polimorfismos estilares. Anteras e estigmas não-funcionais e estéreis foram limitadas aos 
órgãos baixos e as dezessete espécies pertencem a tribo Connareae.  
Sistema reprodutivo – O sistema sexual androdioico e dioico representam 8% das 
Connaraceae. A androdioicia (5%) e dioicia (3%, Connarus suberosus, E. glabrifolius e E. 
beccarii) foram restritas à poucas espécies americanas e africanas monocarpelares de 
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Connarus e Elliphantus. Nestes sistemas, a manifestação do dimorfismo sexual funcional 
masculino é realizado por flores de pistilos curtos (S-styled), enquanto flores de pistilos 
longos (L-styled) demonstram aptidão feminina. Em Connarus suberosus, por exemplo, a 
aparente morfologia distílica, inclusive com reciprocidade entre os morfos, não condiz com a 
ocorrência de 73% de flores S-styled com esterilidade feminina. Quanto ao sistema floral, a 
heterostilia é o mais comum na família. A distilia e tristilia juntas correspondem a 51% das 
espécies, seguido do dimorfismo estilar (29%), ambos presentes em gêneros de carpelos livres 
e solitários, distribuídos em todas as regiões de ocorrência. A distilia foi o polimorfismo mais 
frequente, presente em 38 espécies. Apenas em Connarus, a distilia é manifestada sob duas 
possibilidades: uma com todos os dez estames férteis ou com cinco estames altos férteis e 
cinco baixos não-funcionais ou estéreis, ocorrentes em dez e duas espécies, respectivamente. 
A tristilia foi restrita a cinco espécies africanas: A. pentagyna, A. rubiginosa, J. 
duparquetiana, M. expansa e M. griffoniana. O dimorfismo estilar é observado em toda tribo 
Cnestidae e em Connarus, assim como o polimorfismo floral misto também ocorre em alguns 
destes gêneros. A homostilia ocorre em Cnestis ferruginea e Connarus blanchetii. Os 
sistemas reprodutivos estão representados na Figura 3. 
Connarus, o maior gênero da família, também foi o mais, reprodutivamente, diverso 
com manifestações de todos os sistemas, salvo a tristilia. Rourea exibiu apenas sistemas de 
variações estilares, como a distilia, dimorfismo estilar e polimorfismo floral misto. Alguns 
gêneros foram exclusivamente dimórficos estilares (Bernardinia, Cnestidium), tristílicos 
(Jollydora), heterostílicos (Manotes) ou dioicos (Elliphantus). A distribuição dos sistemas 
reprodutivos na família é demonstrada na Tabela 1, mas estes podem ser influenciados pela 
funcionalidade não-testada dos órgãos sexuais nas flores.  
Inacurácia da reciprocidade – Os menores valores de inacurácia total demonstram 
que espécies distílicas são mais recíprocas quando comparadas com espécies tristílicas. Em 
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sistemas em que a reciprocidade não é esperada, como: androdioicia, dimorfismo estilar e 
polimorfismo floral misto, os valores de inacurácia foram intermediários. No S3 estão 
sumarizados os valores de inacurácia para cada espécie, embora esses valores possam ser 
afetados pelo número de flores analisadas por morfo e variações geográficas. Os resultados 
dos testes entre as estruturas sexuais estão em S4. A separação estigma-estame foi 
significativa em espécies heterostílicas e também em alguns sistemas descritos em S5. 
No geral, a contribuição das alturas dos órgãos férteis é desbalanceada e influenciam 
de maneira diferente os valores de inacurácia total nas Connaraceae. As anteras variam mais 
em altura do que o estigma (valores > CV, S3), sobretudo quando consideramos flores S-
styled. Anteras e estigmas baixos são mais precisos entre si pela menor amplitude de variância 
da altura, porém em sistemas em que os órgãos baixos são estéreis (distilia com cinco estames 
férteis, androdioicia e dioicia) estes têm maior inacurácia. Em 85% das espécies, a inacurácia 
dos órgãos altos é maior do que nos demais níveis, com o estigma longo (L-styled) e anteras 
altas (S-styled), sendo mais imprecisos entre si quando comparado com os baixos ou médios. 
Na média, os órgãos altos têm pelo menos o dobro de inacurácia dos baixos, a saber: 76% e 
24% (androdioicia), 74% e 26% (dioicia), 66% e 29% (dimorfismo estilar), 64% e 33% 
(distilia), 52% e 34% (tristilia) e 52% e 32% (polimorfismo floral misto).  
 
DISCUSSÃO 
Com a inclusão de novas espécies e representantes neotropicais, nós propomos 
sistemas sexuais (androdioicia) e florais (dimorfismo estilar e polimorfismo misto) inéditos 
para as Connaraceae, desde o amplo estudo de Lemmens (1989a). As nossas observações 
revelam que as formas florais homostilas e semihomostilas são restritas a gêneros 5-carpelar 
(salvo Connarus, que é monocarpelar) e influenciam na perda da reciprocidade das espécies 
além de estarem relacionadas a ocorrência de sistemas florais não-distílicos. Ao passo que, a 
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presença de órgãos rudimentares e não-funcionais estão associados ao dimorfismo sexual 
limitados aos gêneros 1-carpelar, corroborando com a proposta original do autor (1989a). 
Nossas análises também destacam que outros polimorfismos florais, além da heterostilia, são 
comuns na família. Apesar das espécies distílicas serem mais recíprocas entre si do que as 
não-distílicas, em todos os sistemas os desvios da reciprocidade são desequilibrados porque 
anteras e estigmas altos, baixos e médios variam diferentemente em altura nas flores. A 
inacurácia têm contribuição desbalanceada entre os órgãos que afetam a reciprocidade de 
maneira desigual, porque as anteras variam mais em altura do que os estigmas.  
A interpretação da tristilia como um caráter plesiomórfico na família e a sua evolução 
em direção a homostilia em gêneros 5-carpelar; e à dioicia, em gêneros 1-carpelar, 
considerados mais recentes, guiou a maior parte dos estudos desenvolvidos nas Connaraceae 
(Baker, 1962; Lemmens, 1989a,b). Embora flores de carpelos numerosos sejam considerados 
os precursores dos carpelos solitários nas angiospermas (Bawa, 2016), esta hipótese só possa 
ser testada a partir de inferências filogenéticas. No entanto, em nosso estudo, a ocorrência em 
Connaraceae de: 1) dois verticilos de estames em todas as flores (disposição obrigatória 
apenas em espécies tristílicas e pouco comum na distilia); 2) presença de formas semi-
homostilas, restrita às plantas de ancestral tristílico em resposta à quebra da HR; 3) 
esterilidade feminina (em flores S-styled) e masculina (em flores L-styled) na dioicia, 
androdioicia e distilia (em estames baixos); 4) distilia e tristilia ocorrente igualmente em 
gêneros 1 e 5-carpelar; 5) morfo medistilo, ao invés de brevistilo, em espécies distílicas, e 
também no dimorfismo estilar e polimorfismo misto; 6) tristilia restrita a poucas espécies 
ocorrentes na África, centro de origem da família (Lemmens et al., 1989a); 7) o 
compartilhamento da tristilia com Oxalidaceae, grupo-irmão (Matthews and Endress, 2002); e 
8) dioicia presente em espécies africanas, asiáticas e sul-americanas talvez possa sugerir 
múltiplas origens da heterostilia e dioicia na família. Bem como, experimentalmente 
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comprovado em outras famílias heterostílicas (e.g. Weller et al., 2007; Ferrero et al., 2009a, 
2012; McDill et al., 2009; Cohen, 2011; Tippery and Les, 2011; Wu et al., 2017).   
A evolução da dioicia a partir da heterostilia é bem documentada na literatura, com 
flores de anteras expostas (brevistilas) desempenhando a função masculina e flores de 
estigmas expostos (longistila) realizando a função feminina (Naiki and Kato, 1999; Weller et 
al., 2007; Baena-Díaz et al., 2012; Watanabe et al., 2013; Yuan et al., 2017). Nestas espécies, 
a depressão endogâmica e mutações impulsionando a esterilidade masculina teriam 
direcionado populações hermafroditas à condição dioica (Charlesworth and Charlesworth, 
1978). A dioicia é um caráter dificilmente reversível nos táxons (Barrett, 2013), assim como a 
heterostilia, que uma vez perdida há raros registros de reversão desse caráter na linhagem 
(McDill et al., 2009; Barrett, 2013). A heterostilia é fortemente registrada em Connaraceae 
(Lemmens et al., 2004), e a dioicia limitada a dois gêneros da tribo Connareae (Elliphantus e 
Connarus) que também possuem distilia com órgãos baixos estéreis e espécies androdioicas. 
Ademais, a dioicia está correlacionada positivamente com espécies heterostílicas e 
androdioicas, podendo estas serem uma via evolutiva para o estabelecimento do dimorfismo 
sexual nas Connaraceae (Bawa, 1980; Renner, 2014).  
Neste estudo, nós ampliamos o dimorfismo sexual propondo a androdioicia e dioicia 
também para espécies neotropicais de Connarus. A dioicia funcional só era conhecida na 
asiática E. beccarii (Lemmens, 1989a) e sul-americana Connarus suberosus (Milhomens and 
Proença, 2002; Denardi, 2008; Capítulo 3 desta tese). A esterilidade masculina e feminina nos 
morfos de Connarus suberosus corrobora o modelo evolutivo da dioicia a partir da distilia 
proposto por Bawa (1980). Nesta espécie, além das flores masculinas e femininas, algumas 
populações podem exibir indivíduos hermafroditas de ambos os sexos (Denardi, 2008), como 
uma manifestação da instabilidade sexual da dioicia (ver Capítulo 2 e 3 desta tese). Essa 
informação reforça que com a ausência de testes histoquímicos em flores herborizadas, a 
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categorização dos sistemas sexuais pode ser complexa e deve ser complementada com estudos 
com flores frescas à nível populacional. Além disso, estudos com polimorfos requerem análises 
de muitas amostras de flores de uma mesma espécie para melhor compreensão do polimorfismo, 
seja com material de herbário ou em campo, situação nem sempre possível para a maioria das 
espécies do presente estudo e de trabalhos anteriores (Leenhouts, 1958; Baker, 1962; Lemmens, 
1989a).  
A ausência de estudos filogenéticos nos impossibilita afirmar como a dioicia evoluiu 
na família. Mas, a partir dos nossos resultados podemos explicar que a baixa reciprocidade 
demonstrada nos órgãos altos e a esterilidade dos órgãos baixos pode ter liderado a perda 
funcional dessas estruturas em espécies androdioicas e dioicas, e eventualmente resultando na 
dioicia. Com os maiores valores de inacurácia nos órgãos altos, a androdioicia e dioicia (76% 
em ambos) difere dos valores das espécies distílicas (64%) e tristílicas (52%). A má 
reciprocidade nos órgãos de nível superior pode reduzir a aptidão de uma das funções, e 
refletir uma especialização sexual entre os indivíduos que desempenham funções mais 
masculinas ou femininas na população. 
A presença excepcional de flores medistilas (ao invés de brevistilas) e semihomostilas 
em espécies distílicas, sistemas onde não seria esperado a presença deste morfo, incrementam 
a inacurácia entre os morfos. Ao mesmo tempo que flores com variação discreta ou contínua 
na altura dos estigmas, abaixo, acima ou entre as anteras evidenciam taxas pobres de HR e 
contato potencial entre os órgãos sexuais. Assim, na eventual ausência de um sistema de 
autoincompatibilidade nas espécies e na proximidade do posicionamento de estigma e anteras 
essas flores podem ser capazes de autopolinização, configurando outros polimorfismos florais 
além da heterostilia (e.g. dimorfismo estilar relaxado, polimorfismo misto e homostilia). 
Muitos estudos assumem a transição para a heterostilia a partir de ancestrais homostilos ou 
dimórficos estilares (Pérez et al., 2004; Pérez-Barrales et al., 2006; Raju, 2019). Da mesma 
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forma que, a perda da heterostilia acompanhada da quebra do sistema de incompatibilidade é 
observada na transição para a homostilia e dimorfismo estilar inúmeras vezes nas famílias 
heterostílicas, a exemplo de: Turnera (Passifloraceae, Truyens et al., 2005); Psychotria 
(Rubiaceae, Sakai and Wright, 2008); Boraginaceae (Ferrero et al., 2009a); Nymphoides 
(Tippery and Les, 2011); e Fagopyrum (Polygonaceae, Wu et al., 2017) também pode ter 
ocorrido mais de uma vez, deslocando a predominância da polinização cruzada entre morfos 
para a autopolinização, assim como ter origens evolutivas heterogêneas, como a homostilia 
em Primulaceae (de Vos et al., 2014b). Sob esse cenário, a decomposição da heterostilia em 
homostilia fornece um bom ponto de vista para compreender a evolução da autofecundação 
em angiospermas (Barrett, 2003). 
Para Lemmens (1989a) a maioria das espécies com flores semihomostilas foram 
classificadas como heterostílicas de transição entre tristilia e distilia, porque embora próximas 
da distilia estas não podiam ser consideradas verdadeiramente tristílicas. Nós acreditamos que 
essa categoria pode ser a equivalente ao dimorfismo estilar e polimorfismo floral misto 
proposto neste estudo, embora este termo não tenha sido usado e nem a HR mensurada pelo 
autor (1989a). O autor propôs as categorias a partir da observação do comportamento da 
altura de estames e estigmas em diagramas florais e análises morfológicas de flores 
herborizadas. Alterações no tamanho das estruturas sexuais e baixos valores de reciprocidade 
entre morfos foram observadas na transição de muitos grupos de plantas da distilia a partir da 
tristilia, intimamente relacionadas à perda do morfo intermediário, desequilíbrio na razão de 
ocorrência dos morfos e alterações no sistema de incompatibilidade (Weller, 1992; Eckert and 
Mavraganis, 1996; Barrett, 1998; Barrett and Shore, 2008; McDill et al., 2009; Pérez-Barrales 
et al., 2010; Ferrero et al., 2011; Baena-Díaz et al., 2012; Yuan et al., 2017).   
A inacurácia total variou drasticamente entre as espécies de todos os sistemas florais 
em nosso estudo: 14 a 387% (dimorfismo estilar), 15 a 393% (tristilia), 19 a 357% (distilia) e 
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polimorfismo misto (35 a 579%). Na média, os valores foram próximos: 125, 164, 133 e 
145%, respectivamente. Mesmo considerando a média, a distilia é mais recíproca que a 
tristilia, mas os valores ainda são altíssimos quando comparados com outras espécies 
distílicas com dois verticilos de estames, como Erythroxylum P. Browne (Silva, 2018). Além 
da influência do tamanho amostral entre os morfos e a ampla variação geográfica (como 
avaliamos diversas exsicatas, o nível populacional não pode ser levado em consideração), os 
nossos resultados também podem ter sido influenciados pela presença de dois níveis de 
anteras desiguais nas espécies distílicas. Dentre os polimorfismos florais, a HR não é esperada 
senão na heterostilia. Na distilia, o cruzamento esperado (antera brevistila e estigma longistilo 
/ antera longistila e estigma longistilo) não é direto, porque há um verticilo de estame 
redundante em cada flor que não participa desse cruzamento direto (antera brevistila baixa e 
estigma longistilo / antera longistila alta e estigma brevistilo). O que por consequência 
aumenta a inacurácia entre os morfos, baixa os valores de HR, e aumenta potencialmente as 
chances de polinizações auto e ilegítimas (intramórficas) (Weller, 1976). Deste modo, os 
nossos resultados demonstram que a HR é um caráter muito variado e que talvez a inacurácia 
entre os níveis de altura entre os órgãos reflitam melhor a variação da reciprocidade entre os 
sistemas neste estudo. 
Muitos estudos utilizando diferentes métricas para inferir a reciprocidade entre os 
morfos descrevem que os estigmas costumam variar mais em altura do que as anteras, uma 
das premissas do dimorfismo estilar, por exemplo, caráter ancestral à heterostilia no modelo 
mais aceito na literatura (Lloyd and Webb, 1992a). Conferindo assim, maior reciprocidade 
entre os órgãos altos que contatam diretamente os polinizadores (Baker, 1964; Ganders, 1979; 
Lloyd and Webb, 1992b; Richards et al., 2003; Baker et al., 2000a; Ferrero et al., 2011; 
Haddadchi, 2013; Yuan et al., 2017). Nas Connaraceae, a altura dos órgãos sexuais também 
contribuiu de maneira desbalanceada para os valores de inacurácia total. Mas foram os 
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estames e estigmas baixos os mais precisos entre si, que contribuíram com os menores 
desvios da HR porque variam menos em altura. O desenvolvimento ontogenético tem sido 
mencionado como umas principais explicações para maior variância dos órgãos altos do que 
em baixos, e por isso tendem a apresentar maiores desvios na reciprocidade, sobretudo em 
espécies tubulosas (e.g. Sá et al., 2016; Armbruster et al., 2017). Mas talvez nas Connaraceae, 
as flores do tipo aberta e com recompensa nectarífera na base das pétalas ou dos filetes 
fidelize o polinizador (abelhas pequenas no geral) de maneira mais eficiente, estimulando-o 
ao contato mais eficiente nos órgãos baixos do que nos altos.  
As flores de Connaraceae, diferentemente da maioria dos grupos de plantas 
heterostílicas, são amplamente abertas (Lemmens et al., 2004) e não estreitamente tubulares 
(Barrett et al., 2000). Assim, com órgãos sexuais livres e não-adnados à corola, permite maior 
liberdade de variação em altura nos cinco carpelos e verticilos de estames, além de maior 
generalização no contato com polinizadores, assim como em Linum (Armbruster et al., 2006). 
Em face a uma morfologia floral pouco limitante e flores que duram cerca de dois dias, a 
visitação de uma grande amplitude de grupos de polinizadores, a exemplo de abelhas, 
lepidópteros, besouros e beija-flores para o acesso de pólen e néctar é possível (Baker, 1962; 
Lenza et al., 2008; Paz et al., in prep.). Nesse contexto, a grande amplitude de alturas dos 
órgãos sexuais, juntamente com as variações nas alturas dos verticilos em dois níveis, trabalha 
em conjunto e acabam sendo eficientes na deposição de pólen no corpo do visitante e no 
estigma da flor. Isso, provavelmente acontece, pois, a grande variação na altura dos verticilos 
cria uma ampla faixa de deposição de pólen no corpo ou na probóscide do animal visitante 
(mix de pólen). O que possibilita o alcance de diferentes alturas de estigmas, assim como 
proposto por Darwin (1877), e experimentalmente observado em Linum spp. (Armbruster et 
al., 2006) e Narcissus (Pérez-Barrales et al., 2006).  
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A manutenção da heterostilia na população é dependente do fluxo de pólen entre 
morfos, com igual capacidade entre doar e receber o pólen correspondente (Barrett, 2002). 
Mas a comparação no fluxo de pólen em cada nível pode demonstrar aptidões diferentes na 
população, com a inacurácia privilegiando o desempenho de funções diferenciadas entre os 
morfos (Armbruster et al., 2006, 2017). A exemplo de espécies simpátricas de Pedicularis 
(Orobanchaceae), que demonstraram maior acurácia na função feminina, e baixa na função 
masculina, em virtude da dispersão do pólen no corpo dos polinizadores (Armbruster et al., 
2013). A comparação da reciprocidade entre morfos em sistemas polimórficos distintos pode 
elucidar como funciona a seleção natural em órgãos sexuais funcionais e não-funcionais. Ao 
mesmo tempo que, a frequente presença de sistemas intermediários entre a hosmostilia e a 
tristilia oferece novas perspectivas para o estudo da significância funcional e reciprocidade 
entre morfos e entre alturas de órgãos nos diferentes polimorfismos.  
 
CONCLUSÃO 
As Connaraceae demonstram uma grande diversidade e complexidade de estratégias 
reprodutivas. A heterostilia e o dimorfismo estilar são os sistemas mais comuns na família. 
Plantas distílicas foram mais recíprocas entre si do que as tristílicas, e os sistemas não-
heterostílicos exibiram valores variados de reciprocidade entre os morfos. O dimorfismo 
sexual é restrito aos gêneros 1-carpelar e o dimorfismo floral ocorre em toda a família, com 
contribuição desbalanceada entre os órgãos sexuais. Os órgãos baixos são estéreis e os órgãos 
altos são os mais imprecisos na dioicia, androdioicia e distila com cinco estames férteis, e 
podem estar relacionados com a evolução da heterostilia em direção à unisexualidade das 
flores. A alta inacurácia dos órgãos altos pode resultar em um desequilíbrio funcional, 
liderando uma especialização sexual entre os indivíduos que manifestam mais funções de 
doação (masculina, S-styled) e recepção (feminina, L-styled) de pólen. Estudos experimentais 
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e histoquímicos adicionais, com flores frescas à nível populacional ajudariam a investigar a 
reciprocidade e o direcionamento do fluxo de pólen nos sistemas reprodutivos polimórficos, e 
aumentaria a nossa compressão da eficiência da transferência de pólen. Ademais, neste 
contexto, estudos futuros a partir de uma perspectiva molecular e filogenética possibilitarão 
explorar genética de populações, bem como propor hipóteses acerca da evolução e 
diversidade dos polimorfismos sexuais e florais nas angiospermas. 
 
Material suplementar 
Informações adicionais podem ser acessadas nos dados suplementares: S1. Lista de 
vouchers do material herborizado incluído nas análises; S2. Diagramas florais evidenciando a 
altura das anteras e estigmas nas espécies; S3. Medidas órgãos sexuais, inacurácia, sistema 
reprodutivo e distribuição geográfica; S4. Resultados dos testes estatísticos entre morfos em 
diferentes espécies; S5. Resultados dos testes estatísticos entre a separação estigma-antera 
entre morfos em diferentes espécies.  
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Tabela 1. Diversidade de sistemas reprodutivos nas tribos e gêneros de Connaraceae, a partir da análise 
de flores herborizadas e frescas, complementada por literatura. [flores: S = S-styled (estilete abaixo dos 
estames); L = L-styled (estilete acima dos estames); M = M-styled (estilete entre estames); H = 
Homostyly (estilete e estilete quase do mesmo tamanho); SH = Semi-homostyly (um verticilo de estame 
tem praticamente o mesmo tamanho do estilete); Est. = estame não-funcional (aparentemente) ou 
estaminódio; Etg. = estigma não-funcional (aparentemente) ou pistiloide]. 
 
Gêneros1 (número de carpelos) 
Espécies 
















I. Tribo Cnestidae (5-carpelar)         
1. Agalaea Sol. ex Planch. 15 / 06  19 
Dimorfismo estilar, 
Distilia, Tristilia 
X X X -- -- 
2. Bernardinia2 Planch. 01 / 01  16 Dimorfismo estilar X -- X -- -- 
3. Cnestidium Planch. 08 / 02  08 Dimorfismo estilar X X X -- -- 
4. Cnestis Juss. 13 / 05  13 
Dimorfismo estilar, 
Distilia, Homostilia 
X -- X -- -- 




X -- X -- -- 





X X X -- -- 
II. Tribo Connareae (1-
carpelar) 
        
7. Burtia Bak. f. & Exell 01 / -- -- Distilia -- -- -- -- -- 







X X X X X 
9. Ellipanthus Hook.f. 07 / 02  03 Dioicia X X -- X X 
10. Hemandradenia Staf 02 / -- -- Distilia -- -- -- X -- 
11. Vismianthus Mildbr. 02 / -- -- Distilia -- -- -- X -- 
III. Tribo Jollydoreae (1-
carpelar) 
        
12. Jollydora Pierre 04 / 01  03 Tristilia X X -- -- -- 
IV. Tribo Manoteae (5-
carpelar) 
        
13. Manotes Sol. ex Planch. 04 / 03  08 Distilia e Tristilia X X -- -- -- 
Total 200 / 86 1.094 -- -- -- -- -- -- 
 
1 Gêneros aceitos segundo Lemmens et al. (2004), com exceção de Bernardinia2 ainda aceito na Flora do Brasil 
2020 (em construção). 
 




















Figura 1. O posicionamento dos órgãos sexuais (destacados nas imagens) varia entre as flores de 
Connaraceae, com mais de uma categoria de flor de uma mesma espécie na população. Os principais 
morfos florais são: A. S-styled ou brevistila (estilete curto abaixo dos dois verticilos de estames). B. L-
styled ou longistila (estilete longo acima dos dois verticilos de estames). C. Med-styled ou medistila 
(estilete intermediário entre os dois verticilos de estames). Flores de: D. Connarus fasciculatus subsp. 
pachyneurus, arvoreta nativa amazônica. E-F. Connarus suberosus, arvoreta endêmica da Savana 
brasileira. G. Rourea chrysomalla, subarbusto endêmico da Savana brasileira. H-I. Rourea induta, 
arbusto nativo muito comum na Savana brasileira. Fotos: Renato Goldenberg (D); Daniel Chaves (E); 




























Figura 2. Morfos florais de espécies de Connaraceae evidenciando a disposição e funcionalidade das 
estruturas reprodutivas femininas (○) e masculinas (○). Notar a presença de flores com estames de 
alturas desiguais (diferentes) ou subiguais (praticamente iguais) nas flores. S-styled, estilete(s) abaixo 
dos estames: A1. Connarus suberosus (flor fresca, UB Paz, J.R.L.  101); A2. Manotes expansa (F 
1467711); A3. Rourea chrysomalla (flor fresca, UB Paz, J.R.L. 106); A4. Rourea glazioui (CVRD 
4979). L-styled, estilete(s) acima dos estames: B1. Connarus griffonianus (NY Lehenum, J. 2170) 
(anteras baixas vazias de pólen, não-deiscentes); B2. Connarus suberosus (flor fresca, UB Paz, J.R.L. 
105); B3. Jollydora duparquetiana (NY Carvalho 3772); B4. Rourea grosourdyana (INPA 5377). Med-
styled, estilete(s) entre os estames: C1. Connarus africanus (F 1540910); C2. Connarus griffonianus (F 
867465) (estaminódios no nível mais baixo, estéreis em pólen); C3. Manotes expansa (A van der Berg, 
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W.J. 782). Semi-homostyly, estilete(s) contata(m) um verticilo de estame em algum nível: D1. 
Pseudoconnarus macrophyllus (UB Vicentini, A. 1233); D2. Rourea induta (flor fresca, UB Paz, J.R.L. 
J. 104); D3. Rourea camptoneura (F 1706567); D4. Pseudoconnarus macrophyllus (IAN 10932); D5. 
Rourea induta (flor fresca, UB Paz, J. 94). Femininas (funcionais), com estaminódios ou anteras 
indeiscentes/vazias de pólen: E1. Elliphantus glabrifolius (NY How, F.C. 7480). Masculinas 
(funcionais), com pistilo rudimentar e ovário estéril: F1. Connarus suberosus (flor fresca, UB Paz, 
J.R.L. 91). F2. Connarus punctatus (IAN 133868). F3. Elliphantus glabrifolius (NY How, F.C. 7094). 
Os vouchers herborizados constam nos parênteses (acrônimos segundo Thiers, continuamente 























































Figura 3. Diversidade de sistemas reprodutivos ocorrentes em Connaraceae baseado na disposição e 
funcionalidade dos órgãos sexuais presente nos morfos florais. Polimorfismos sexuais: (1) Dioicia: 
flores funcionalmente unissexuadas masculinas (a) ou femininas (b); (2) Androdioicia: flores 
funcionalmente masculinas (d) e hermafroditas (c, e). Quando na produção somente de flores 
hermafroditas, os sistemas florais: (3) Homostilia: flores  homostilas (f, g), com estames e estiletes de 
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altura semelhante; (4) Dimorfismo estilar: flores diferem na altura do estilete, mas os estames têm 
altura praticamente igual nos morfos (c, e, i, k, n). Flores semihomostilas (h, j, l, m) podem estar 
presentes e os estames podem variar em algum nível (dimorfismo estilar relaxado). (5) Distilia: flores 
brevistilas (c, k, o) e longistilas têm posicionamento recíproco de estames e estilete entre eles; (6) 
Tristilia: flores brevistilas, medistilas e longistilas têm reciprocidade na disposição dos estames e 
estiletes entre eles. Em alguns sistemas mais de uma possibilidade é apresentada em virtude da variação 
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S1 - Lista de material herborizado incluído para as análises morfométricas e descrição do sistema 
reprodutivo em espécies de Connaraceae. As informações associadas às coleções botânicas estão 
apresentadas sob a forma de: Coletor, Número do coletor (Acrônimo do herbário) ou (Acrônimo do 
herbário Voucher). As flores frescas coletadas in situ também estão relacionados a vouchers botânicos. 
Acrônimos segundo Thiers, continuamente atualizado. 
 
1. Agelaea borneensis (Hook.f.) Merr. (n = 4) 
Nur s.n. (NY); Ramos, M. s.n. (NY); (F 2226689); 
Zinin, S.H.J. s.n. (A).  
 
2. Agelaea macrophylla (Zoll.) Leenh. (n = 1) 
Reitsma, J.M. 2668 (NY). 
 
3. Agelaea paradoxa Gilg (n = 3) 
Corn, C. 1294 (A); Tebrum, J. 680 (F); Tebrum, J. 
3305 (NY). 
 
4. Agelaea pentagyna (Lam.) Baill. (n = 5) 
Randrianaival, R. 589 (NY); Reitsma, J.M. s.n. 
(NY); Reitsma, J.M. s.n. (NY); van Neck, F.I. 2132 
(A); (F 2086089). 
 
5. Agelaea rubiginosa Gilg (n = 4) 
Tebrum, J. 1291 (NY); Tebseen, J. 1291 (NY); (F 
2118519); (R 110830). 
 
6. Agelaea trinervis (Llanos) Merr. (n = 2) 
Leopold, D. s.n. (A); (F 2079820). 
 
7. Bernardinia fluminensis (Gardner) Planch. (n 
= 16) 
(F 876850); (IAC 27231); (IAN 52948); (IAN 
67560); Mexia, Y. 5045(A); (SP 48091); (SPSF 
03952); (SPSF 22178); (SPSF 46071); (SPSF 
46079); (SPSF 46081); (R 63909); (R 63958); (R 
63961); (R 63962); (UEC 13621).  
 
8. Cnestidium guianense (Schellenb.) Schellenb. 
(n = 6) 
Deman, O.L. s.n. (NY); Jansen, J. s.n. (NY); Mov, S. 
22858 (NY); Wallnofer, B. 13527 (NY); Wurdade, 
J.J. 39629 (NY); Zinin, S.H.J. 13527 (NY). 
 
9. Cnestidium rufescens Planch. (n = 2) 
(IAN 3430); (RB 175625).  
 
10. Cnestis corniculata Lam. (n = 1) 
Phenson, G.Mc. 1557 (NY).  
 
11. Cnestis ferruginea Vahl ex DC. (n = 1) 
(SP 83074). 
 
12. Cnestis mannii Schellenb. (n = 1) 
(F 1907439). 
 
13. Cnestis palala (Lour.) Merr. (n = 8) 
Borden, T.E. 21736 (NY); Borden, T.E. s.n. (NY); 
Chin, A.S.C. 3252 (A); Clemens, J. 3805 (NY); 
Elmer, A.D.E. 5544 (NY); Elmer, A.D.E. 5544 (NY); 
(F 2256962); (F 2313683).  
 
14. Cnestis polyphylla Lam. (n = 2) 
(F 2252950); Rakotonandrasara, S. 576 (A). 
 
15. Connarus africanus Lam. (n = 3) 
(F 1540910); (SP 83078); Thomas, N.W. s.n. (NY). 
 
16. Connarus beyrichii Planch. (n = 2) 
(R 102078); (R 63994).   
 
17. Connarus blanchetii Planch. (n = 5) 
(HUEFS 82780); (R 44754); (SP 404878); (SP 
53775); (SPSF 898). 
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18. Connarus cochinchinensis (Baill.) Pierre (n = 
3) 
Soejanto, D.P. 6035 (NY); Nanakorn, W. 91010 
(NY); Palee, P. 1246 (A).  
 
19. Connarus coriaceus Schellenb. (n = 4) 
(IAN 67513); (IAN 83720); (IAN 97206); (MFS 
1087). 
 
20. Connarus detersus Planch. (n = 4) 
(CVRD 356); (CVRD 369); (R 63928); (R 63976). 
 
21. Connarus erianthus Benth. ex Baker (n = 5) 
(IAN 106174); (INPA 125540); (INPA 148819); 
(INPA 43668); (INPA 79111); (MG 65432).  
 
22. Connarus fasciculatus (DC.) Planch. (n = 3) 
(IAN 108850); (IAN 67526); (MFS 1541). 
 
23. Connarus favosus Planch. (n = 10) 
(IAC 15875); (IAN 152286); (IAN 186107); (IAN 
43044); (IAN 67514); (IAN 67518); (IAN 81044); 
(INPA 149009); (INPA 6655); (RB 18386). 
 
24. Connarus griffonianus Baill. (n = 3) 
(F 867465); Lehenum, J. 2170 (NY); Linder, D.H. 
s.n. (A). 
 
25. Connarus incomptus Planch. (n = 6) 
(IAN 70318); (IAN 72052); (IAN 77592); (INPA 
160729); (R 63929); (SP 245197).  
 
26. Connarus marginatus Planch. (n = 1) 
(R 63975). 
 
27. Connarus marlenei Forero (n = 2) 
(INPA 234330); (MG 42404). 
 
28. Connarus monocarpus Wight & Arn. (n = 1) 
Koyana, T. s.n. (NY). 
 
29. Connarus nodosus Baker (n = 11) 
(ESA 77412); (R 196521); (R 28903); (R 63942); (R 
63966); (R 63967); (R 63985); (R 71761); (RB 
408906); (SP 366751); Braga, R. 565 (A). 
 
30. Connarus ovatifolius (Mart. ex Baker) 
Schellenb. (n = 1) 
(INPA 221343). 
 
31. Connarus paniculatus Roxb. (n = 4) 
Aleck,? s.n. (NY); Dickson, F.G. s.n. (A); (F 
2296680); (F 2313773). 
 
32. Connarus patrisii (DC.) Planch. (n = 5) 
Ducke, A. s.n. (NY); Herate, T.R. 13402 (NY); (IAN 
67515); Maguire, B. 24663 (NY); Mexio, Y. 6052 
(A). 
 
33. Connarus perrottetii (DC.) Planch. (n = 23) 
(BHCB 13563); (IAN 136103); (IAN 145231); (IAN 
149311); (IAN 163078); (IAN 30998); (IAN 44235); 
(IAN 67547); (INPA 120748); (INPA 141991); 
(INPA 15067); (INPA 15872); (INPA 44873); 
(INPA 474468); (INPA 71810); (MG 131116); (MG 
53237); (MG 69310); (R 24692); (UB 1554); (UB 
21246); (UB 21248); (UB 630). 
 
34. Connarus punctatus Planch. (n = 10) 
(IAN 132158); (IAN 133868); (IAN 37592); (IAN 
63620); (IAN 67555); (INPA 55858); (MG 145908); 
(R 177879); (SP 57198); (UB 6244). 
 
35. Connarus regnellii Schellenb. (n = 2) 
(IAC 27083); (UEC 80518). 
 
36. Connarus rostratus (Vell.) LBSm. (n = 11) 
(ESA 14018); (ESA 21694); (HUCS 41301); (HUCS 
6705); (HUCS 6706); (INPA 87905); (MG 112586); 
                                                                                                  Capítulo 1  
73 
(R 177874); (SP 275286); (SP 334721); (UEC 
3800).  
 
37. Connarus ruber (Poepp.) Planch. (n = 31) 
(IAN 146.931); (IAN 147293); (IAN 28632); (IAN 
32413); (IAN 32413a); (IAN 67510); (IAN 67563); 
(IAN 67568); (IAN 67570); (INPA 106930); (INPA 
108085); (INPA 151352); (INPA 230896); (INPA 
231141); (INPA 258253); (INPA 3290); (INPA 
3862); (INPA 43924); (INPA 47269); (INPA 
75397); (INPA 86666); (MG 24254); (MG 76794); 
(R 53004); (R 53005); (R 63944); (RB 30163); (RB 
30163); (SP 29812); (SP 37789); (SP 56916). 
 
38. Connarus semidecandrus Jack (n = 4) 
Balgosy, V. 2565 (NY); Church, A.C. 1134 (NY); 
Laman, T.G. 84T (NY); Vidal, ? 235(A).  
 
39. Connarus suberosus Planch. (n herborizado = 
115) 
(BOTU 13796); (BOTU 16579); (BOTU 24415); 
(CEN 16059); (CEN 17502); (CEN 22596); (CEN 
24181); (CEN 25065); (CEN 25121); (CEN 25569); 
(CEN 25675); (CEN 3427); (CEN 47999); (CEN 
53147); (CEN 53721); (CEN 54456); (CEN 62860); 
(ESA 102903); (ESA 10641); (ESA 28274); (ESA 
43080); Faria, J.E.Q. 6458 (HDJF); Haase, R. 608 
(USZ); (HDJF 1865); (HDJF 3040); (HDJF 3041); 
(HEPH 27685); (HEPH 31554); (HEPH 32027); 
(HUEFS 101158); (HUEFS 195580); (IAC 270); 
(IAC 27083); (IAC 44610); (IAC 44610); (IAN 
114467); (IAN 145134); (IAN 167220); (IAN 
88305); (IBGE 11911); (IBGE 24115); (IBGE 
27028); (IBGE 28916); (IBGE 34150); (IBGE 
36001); (IBGE 36067); (IBGE 36536); (IBGE 
37581); (IBGE 39227); (IBGE 60160); (IBGE 
70329); (IBGE 810); (IBGE 9876); (IBGE 9877); 
(INPA 135046); (INPA 139610); (INPA 182480); 
(INPA 182480); (INPA 61653); Killee, T. 4023 
(USZ); Mastacedo, B. 1835 (USZ); (MFS 3697); 
Minervino s.n. (UB); (MG 63102); (MG 65432); 
Peña, M. 122 (USZ); Querelo, R. 895 (USZ); 
Querelo, R. 896 (USZ); (R 111611); (R 35387); (R 
52994); (R 63952); (R 8475); Souza, L.R. 2496 (HJ); 
(SP 150803); (SP 169491); (SP 198316); (SP 
27125); (SP 298169); (SP 43222); (SP 48105); (SP 
75203); (SPF 143337); (SPSF 184746); (UB 1134); 
(UB 13141); (UB 13141); (UB 13143); (UB 13148); 
(UB 13155); (UB 13162); (UB 13166); (UB 13179); 
(UB 13181); (UB 13182); (UB 13183); (UB 13187); 
(UB 13203); (UB 13551); (UB 21254); (UB 21255); 
(UB 21262); (UB 21263); (UB 21272); (UB 21277); 
(UB 21278); (UB 5389); (UB 57893); (UB 6057); 
(UB 607A); (UCS 30979); (UEC 104048); (UEC 
184433); (UEC 35763); (UFG 14313). 
 
39. Connarus suberosus Planch. (n fresco = 166) 
DISTRITO FEDERAL, Brasília, Centro Olímpico (CO) 
da Universidade de Brasília - UnB (n = 50 
indivíduos) Paz, J.R.L. 98 (UB); Lago Sul, Reserva 
Ecológica do IBGE - Recor (n = 17 indivíduos), Paz, 
J.R.L. 91 (UB); Lago Sul, Parque Ecológico Dom 
Bosco - PEDB (n = 53 indivíduos) Paz, J.R.L. 99 
(UB); Paranoá, Margens da estrada no limite do 
município (n = 06 indivíduos) Paz, J.R.L. 108 (UB). 
GOIÁS, Cristalina, RPPN Linda Serra dos Topázios 
(n = 20 indivíduos) Paz, J.R.L. 96 (UB); Alexânia, 
Margens da estrada no limite do município (n = 17 
indivíduos) Paz, J.R.L. 107 (UB). MINAS GERAIS, 
Três Marias (n = 03 indivíduos) Faria, J.E.Q. 6458 
(HDJF). 
 
40. Connarus venezuelanus Baill. (n = 1) 
(MG 117711).  
 
41. Ellipanthus beccarii Pierre (n = 1) 
Kartaurinda, K. 992 (A). 
 
42. Ellipanthus glabrifolius Merr. (n = 2) 
How, F.C. 70297 (NY); How, F.C. 70408 (NY). 
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43. Jollydora duparquetiana (Baill.) Pierre (n = 3) 
(F 2118557); Mori, S. 1514 (NY); Sem coletor (NY).  
 
44. Manotes expansa Sol. ex Planch. (n = 4) 
Chevalier s.n. (A); (F 1467711); Reistma, J.M. s.n. 
(NY); van der Berg, W.J. 782 (A). 
 
45. Manotes griffoniana Baill. (n = 2) 
Reistma, J.M. s.n. (NY); Reistma, J.M. s.n. (NY). 
 
46. Manotes macrantha (Gilg) G. Schellenb. (n = 
1) 
Reitsma, J.M. 1728 (NY). 
 
47. Pseudoconnarus macrophyllus (Poepp.) 
Radlk. (n = 18) 
Clark, K.E. s.n. (NY); (F 1165965); (F 216771); (F 
264157); (IAC 9444); (IAN 10932); (IAN 171621); 
(IAN 74868); (INPA 13220); (INPA 195338); 
(INPA 225782); (INPA 5665); (INPA 5665); (R 
110848); (R 75492); Riedel, L. s.n. (NY); (SP 
341770); Vicentini, A. 1233 (UB). 
 
48. Pseudoconnarus rhynchosioides (Standl.) 
Prance (n = 1) 
(IAN 10201). 
 
49. Rourea amazonica (Baker) Radlk. (n = 13) 
(CEN 80394); (IAN 115688); (IAN 115744); (IAN 
38996); (INPA 138503); (INPA 153360); (INPA 
24106); (INPA 79088); (MFS 792); (MG 165282); 
Oliveira, E. 2905 (UB); Prance, G.T. s.n. (UB); (R 
124599).  
 
50. Rourea bahiensis Forero (n = 4) 
(HUEFS 195327); (HUEFS 62980); (HUEFS 
62981); (MBML 8269). 
 
51. Rourea blanchetiana (Progel) Kuhlm. (n = 1) 
(IAN 67537). 
 
52. Rourea camptoneura Radlk. (n = 10) 
Boom, B.M. s.n. (NY); Cazalet, P.C.D. s.n. (NY); (F 
1706567); (F 613485); (F 718358); (INPA 242518); 
(INPA 59937); Prance, G.T. 13360 (NY); Rimachi, 
M.V. 2829 (NY); Schunke, J.M. 221 (A). 
 
53. Rourea chrysomalla Glaz. & G.Schellenb. (n 
herborizado = 13) 
(CEN 30955); Henringer, E.P. 13232 (UB); 
Henringer, E.P. 9750 (UB); (HUEFS 39381); (IBGE 
48573); (IBGE 48581); (IBGE 648574); Irwins, H.S. 
s.n. (UB); Irwins, H.S. s.n. (UB); Milhomens, L.C. 
04 (UB); Milhomens, L.C. 05 (UB); Milhomens, L.C. 
06 (UB); Toledo, C.A.P. 348 (UB). 
 
53. Rourea chrysomalla Glaz. & G.Schellenb. (n 
fresco = 19) 
DISTRITO FEDERAL, Gama, área pertencente ao 
CINDACTA, pouco depois do balão de entrada do 
Gama (n = 19 indivíduos) Paz, J.R.L. 103 (UB).  
 
54. Rourea cnestidifolia G. Schellenb. (n = 1) 
(IAN 67528). 
 
55. Rourea coccinea (Schumach. & Thonn.) 
Benth. (n = 1) 
Jongkind, C. s.n. (NY). 
 
56. Rourea cuspidata Benth. ex Baker (n = 13) 
(IAC 13517); (IAC 9592); (IAN 181830); (IAN 
28244); (IAN 28633); (IAN 67529); (INPA 14820); 
(INPA 450522); (MG 117711); (MG 167274); (MG 
170363); (MG 33336); (SP 268517). 
 
57. Rourea discolor Baker (n = 2) 
(HUEFS 13548); (IAN 401922). 
 
58. Rourea doniana Baker (n = 13) 
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(BHCB 40537); (HUEFS 146061); (HUEFS 55034); 
(HUEFS 55042); (HUEFS 91942); (IAN 163673); 
(IAN 174660); (IAN 52414); (IAN 52949); (IAN 
53940); (IAN 59949); (MG 169217); (MG 174774). 
 
59. Rourea duckei Huber (n = 2) 
(IAN 113562); Pires, J.M. s.n. (UB).  
 
60. Rourea frutescens Aubl. (n = 13) 
Clarke, M.D. 7724 (NY); De La Cruz, J.S. s.n. (A); 
(F 16335443); (F 543139); (F 544607); (F 876988); 
(IAN 111754); Irwin, H.S. s.n. (NY); Irwin, H.S. s.n. 
(UB); La Cruz, J.S. de s.n. (NY); Melinor, M. s.n. 
(NY); (RB 70100); Prance, G.T. s.n. (NY). 
 
61. Rourea gardneriana Planch. (n = 9) 
Bélem, R.P.C. 2965 (UB); (CVRD 4089); (HUEFS 
143128); (IBGE 42976); (IBGE 52393); (MG 
46516); Ratter, J.A. s.n. (UB); Ratter, J.A. s.n. (UB); 
(UEC 42318). 
 
62. Rourea glabra Kunth (n = 3) 
(IAN 67511); (R 63911); (R 63943). 
 
63. Rourea glazioui G. Schellenb. (n = 5) 
(CVRD 10437); (CVRD 4979); (CVRD 6957); 
(HUEFS 64781); (MBML 15716).  
 
64. Rourea gracilis G. Schellenb. (n = 5) 
(BOTU 10287); (HUCS 2353); (INPA 87947); (SP 
129626); Reitz, R. 3621 (NY). 
 
65. Rourea grosourdyana Baill. (n = 7) 
(IAC 14351); (INPA 160563); (INPA 167685); 
(INPA 26698); (INPA 26700); (INPA 5377); 
Prance, G.T. s.n. (UB). 
 
66. Rourea induta Planch. (n herborizado = 124) 
(BHCB 15374); (BHCB 32969); (BHCB 33568); 
(BHCB 48991); (BHCB 5384); (BHCB 56787); 
(BHCB 70874); (BHCB 94418);  (BHCB 95886); 
(BOTU 13012); Brindgewater, J.A. S1086 (UB); 
Carvalho, A.M.C. 24 (UB); (CEN 17699); (CEN 
1956); (CEN 42831); (CEN 43676); (CEN 53144); 
(CEN 53154); (CEN 85409); (CESJ 33029); (CESJ 
49488); (CESJ 55306); (DIAM 496); Eiten, G. 5499 
(UB); (ESA 13105);  (ESA 49834);  (ESA 60706); 
Faria, J.E.Q. 5149 (UB); Faria, J.E.Q. 6484 (UB); 
Faria, J.E.Q. 8200 (UB); Gibbis, P. s.n. (UB); 
Guilherme, F.A.J. 1290 (HJ); (HEPH 12180-1); 
(HEPH 122688); (HEPH 123013); (HEPH 127060); 
(HEPH 1529897); (HEPH 183750); (HEPH 19613-
4); (HEPH 28918); (HEPH 65234); (HEPH 65650); 
(HUCS 12728); (HUCS 16145); (HUCS 32640); 
(HUFU 18011); (HUFU 2747); (HUFU 2747); 
(HUFU 27717); (HUFU 33321); (HUFU 33651); 
(HUFU 34568); (HUFU 35156); (HUFU 35157); 
(HUFU 35158); (HUFU 35161); (HUFU 48011); 
(HUFU 50849); (HUFU 600); (IAC 26937); (IAC 
34615); (IAN 114417); (IAN 114590); (IAN 
126007); (IAN 140466); (IAN 144437); (IAN 
145332); (IAN 58629); (IAN 67519); IAN 69012); 
(IBG3 21599); (IBGE 23930); (IBGE 2550); (IBGE 
33590); (IBGE 34321); (IBGE 35768); (IBGE 
36517); (IBGE 39468); (IBGE 39713); (IBGE 
42023); (IBGE 43447); (IBGE 50903); (IBGE 
53781); (IBGE 55321); (IBGE 60480); (IBGE 
64982); (IBGE 67190); (IBGE 76991); (IBGE 816); 
(IBGE 9880); (IBGE 9884); (IBGE 9893); (IBGE 
9895); (INPA 176712); (INPA 196649); (INPA 
89105); (MG 48232); Morais, F.F. 360 (CEN); (R 
178056); (R 52995); (R 63940); (R 63946); (SP 
127556); (SP 127797); (SP 184209); (SP 184764); 
(SP 236282); (SP 37788); (SP 384590); (SP 
446706); (SP 65100); (SP 82201); (SP 85304); (SP 
93339); (SPSF 26157); (SPSF 37328); (SPSF 
44969); (UEC 6758); (UEG 168036); (UFG 1247); 
(UFG 1663); (UFG 20437); (UFG 3066); (UFG 
3170).  
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66. Rourea induta Planch. (n fresco = 237) 
DISTRITO FEDERAL, Gama, área pertencente ao 
CINDACTA, pouco depois do balão de entrada do 
Gama (n = 36 indivíduos) Paz, J.R.L. 100 (UB); 
Lago Sul, Reserva Ecológica do Jardim Botânico de 
Brasília (EEJBB) (n = 15 indivíduos) Paz, J.R.L. 102 
(UB); Lago Sul, Reserva Ecológica do IBGE (Recor) 
(n = 119 indivíduos) Paz, J.R.L. 87 (UB). GOIÁS, 
Catalão, Fazenda Experimental da UFG (n = 07 
indivíduos) Paz, J.R.L. 19 (UB); Cristalina, RPPN 
Linda Serra dos Topázios (n = 60 indivíduos) Paz, 
J.R.L. 94 (UB). 
 
67. Rourea kappleri Lanj. (n = 2) 
(IAN 57438); (IAN 59816).  
 
68. Rourea krukovii Steyerm. (n = 4) 
(IAC 9580); (INPA 195339); (MG 161694); 
Oliveira, E. 3028 (UB).  
 
69. Rourea ligulata Baker (n = 7) 
(IAC 10650); (IAN 11506); (IAN 12190); (IAN 
132540); (IAN 71691); (INPA 134748); Pires, J.M. 
6893 (UB). 
 
70. Rourea luizalbertoi Forero et al. (n = 2) 
(CVRD 6891); (CVRD 6892).  
 
71. Rourea macrocalyx Carbono, Forero & LA 
Vidal (n = 1) 
(HUEFS 40657). 
 
72. Rourea martiana Baker (n = 5) 
(ESA 84255); (HUEFS 23885); (HUEFS 26391); 
(HUEFS 91212); (IAN 67551).  
 
73. Rourea microphylla (Hook. & Arn.) Planch. (n 
= 5) 
Chun, W.Y. s.n. (NY);  (F 1452769); (F 1461294); (F 
1473743); (F 779088). 
 
74. Rourea mimosoides (Vahl) Planch. (n = 2) 
Buemée, 6783 (NY); Com?, E.J.M. s.n. (NY). 
 
75. Rourea minor (Gaertn.) Alston (n = 3) 
Burley, J.S. 4052 (NY); Sem coletor (NY); Smhin 
838 (A). 
 
76. Rourea neglecta G.Schellenb. (n = 2) 
(IAC 9775); (IAN 28544). 
 
77. Rourea obliquifoliolata Gilg (n = 1) 
Reistma, J.M. s.n. (NY). 
 
78. Rourea paraensis Forero (n = 7) 
Assunção, P.A.C.I. 235 (UB); Assunção, P.A.C.I. 
615 (UB); (IAN 171526); (IAN 171622); (INPA 
200621);  
(INPA 238598); (INPA 298622). 
 
79. Rourea psammophila Forero (n = 10) 
(BHCB 161369); (BOTU 21808); (CEN 58836); 
(CEN 59346); Eiten, G. 5577 (UB);  (ESA 61712); 
(MG 60978); (SP 82262); (UEC 3772); (UEC 5940). 
 
80. Rourea pseudogardneriana Forero, Carbono 
& LA Vidal (n = 1) 
(HUEFS 90201). 
 
81. Rourea pseudospadicea G.Schellenb. (n = 1) 
(SPSF 43042). 
 
82. Rourea puberula Baker (n = 3) 
(IAN 73753); (IAN 3424); (INPA 97946). 
 
83. Rourea pubescens (DC.) Radlk. (n = 3) 
(RB 189571); (RB 25661); (RB 3537). 
 
84. Rourea solanderi Baker (n = 2) 
(F 2119228); ? (NY). 
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85. Rourea surinamensis Miq. (n = 8) 
Adamss, C.D. 14152 (NY); Atha, D. s.n. (NY); Mori, 
S. 23318 (NY); (F 1798459); (F 1911842); 
Linderman, J.C. 730 (A); Proctor, G.P. 41586 (NY); 
Woodbeny, R.O. s.n. (NY). 
 
86. Rourea thomsonii (Baker) Jongkind (n = 2) 
Le Testu, M.G. 7375 (NY); Koning, J. de 6497 (UB). 
 
 
                                                                                                                                                                                               Capítulo 1  
78 
S2. Altura das anteras e do estigma em espécies de Connaraceae. Os espécimes estão ordenados de acordo com o comprimento crescente do estigma, afim de 
evidenciar a reciprocidade correspondente entre os morfos florais. A classificação do sistema reprodutivo e o nome da espécie consta no título do diagrama. 
Espécies com menos de duas flores analisadas foram omitidas nos diagramas. [ = pistilo fértil;  = pistilo rudimentar (aparentemente);  = estame fértil;  
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Dimorfismo estilar           12. Rourea 
amazonica
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S3. Médias (__) e variâncias (Var) associadas ao desvio da reciprocidade perfeita (inacurácia, IN) entre altura das anteras (Ant) e estigma (Etg) de flores de 
morfos opostos em espécies de Connaraceae. [n = número amostral; ● = América; ● = África; ● = Ásia; S = S-styled; L = L-styled; M  = Med-styled; 𝑋 = altura 
total das estruturas; CV = coeficiente de variação; IN T = inacurácia total média estandardizada; -- = n estatístico insuficiente ou não-amostrado; flor:  = 





S: M: L 










reprodutivo S M L S M L S M L 
Todos os valores em mm  %     mm2 
I. TRIBO CNESTIDAE  (5-carpelar)                 
1 
 Agelaea borneensis 
(Hook.f.) Merr.  



























 Agelaea macrophylla 
(Zoll.) Leenh.  









-- -- 1.36 
Alto 
Baixo 




 Agelaea paradoxa  
Gilg  
































 Agelaea pentagyna 
(Lam.) Baill.  


































 Agelaea rubiginosa  
Gilg  


































 Agelaea trinervis  
(Llanos) Merr.  























 Bernardinia fluminensis 
(Gardner) Planch.   





























 Cnestidium guianense 
(Schellenb.) Schellenb.  





























 Cnestidium rufescens 
Planch.  























 Cnestis corniculata 
Lam.  












-- -- -- -- Distilia* 
11 
 Cnestis ferruginea  
Vahl ex DC.  












-- -- -- -- Homostilia*h  
12 
 Cnestis mannii 
Schellenb.  









-- -- 3.52 
Alto 
Baixo 
-- -- -- -- Distilia* 
13 
 Cnestis palala  
(Lour.) Merr  
































S: M: L 










reprodutivo S M L S M L S M L 
Todos os valores em mm Valores % 
I. TRIBO CNESTIDAE  (5-carpelar)                 
14 
 Cnestis polyphylla  
Lam.  




































































-- -- 3.69 
Alto 
Baixo 




 Rourea amazonica 
(Baker) Radlk.  




































 Rourea bahiensis  
Forero   





























 Rourea blanchetiana 
(Progel) Kuhlm.   












-- -- -- -- Distilia 
20 
 Rourea camptoneura 
Radlk.  



























 Rourea chrysomalla 
Glaz. & G.Schellenb.   



























 Rourea cnestidifolia G. 
Schellenb.   









-- -- 4.01 
Alto 
Baixo 
-- -- -- -- Distilia 
23 
 Rourea coccinea 
(Schumach. & Thonn.) 
Benth.  









-- -- 2.27 
Alto 
Baixo 
-- -- -- -- Distilia* 
24 
 Rourea cuspidata  
Benth. ex Baker   



























 Rourea discolor  
Baker   



















-- -- -- -- Distilia 
26 
 Rourea doniana  
Baker  




































 Rourea duckei  
Huber   



























 Rourea frutescens  
Aubl.  





























 Rourea gardneriana 
Planch.  





























 Rourea glabra  
Kunth  























S: M: L 










reprodutivo S M L S M L S M L 
Todos os valores em mm Valores % 
I. TRIBO CNESTIDAE  (5-carpelar)                 
31 
 Rourea glazioui  
G. Schellenb.   





























 Rourea gracilis  
G. Schellenb.   




















 Rourea grosourdyana 
Baill.   





























 Rourea induta  
Planch.  



























 Rourea kappleri  
Lanj.   




















 Rourea krukovii  
Steyerm.  





























 Rourea ligulata  
Baker    






















 Rourea luizalbertoi 
Forero. LA Vidal & 
Carbonó   




















 Rourea macrocalyx 
Carbono. Forero & LA 
Vidal   












-- -- -- -- Distilia 
40 
 Rourea martiana  
Baker   





























 Rourea microphylla 
(Hook. & Arn.) Planch.  





























 Rourea mimosoides 
(Vahl) Planch.  




















 Rourea minor 
(Gaertn.) Alston  



























 Rourea neglecta 
G.Schellenb.  




















 Rourea obliquifoliolata 
Gilg  









-- -- 2.54 
Alto 
Baixo 
-- -- -- -- Distilia 
46 
 Rourea paraensis  
Forero   






















 Rourea psammophila 
Forero   































Carbono & LA Vidal   












-- -- -- -- Distilia 




S: M: L 










reprodutivo S M L S M L S M L 
Todos os valores em mm Valores % 
I. TRIBO CNESTIDAE  (5-carpelar)                 
49 
 Rourea pseudospadicea 
G.Schellenb.   









-- -- 2.29 
Alto 
Baixo 
-- -- -- -- Distilia 
50 
 Rourea puberula  
Baker  





























 Rourea pubescens 
(DC.) Radlk.   



























 Rourea solanderi  
Baker  




















 Rourea surinamensis 
Miq.  





























 Rourea thomsonii 
(Baker) Jongkind  



















-- -- -- -- Distilia 
II. TRIBO CONNAREAE  (1-carpelar)                 
55 
 Connarus africanus 
Lam.  






























 Connarus beyrichii 
Planch.   



















-- -- -- -- Distilia 
57 
 Connarus blanchetii 
Planch.   































































 Connarus coriaceus 
Schellenb.  
































 Connarus detersus 





























 Connarus erianthus 





























 Connarus fasciculatus 
(DC.) Planch.  



























 Connarus favosus 
Planch.   




































 Connarus griffonianus 
Baill.  

































S: M: L 










reprodutivo S M L S M L S M L 
Todos os valores em mm Valores % 
II. TRIBO CONNAREAE  (1-carpelar)                 
65 
 Connarus incomptus 
Planch.  




































 Connarus marginatus 
Planch.   












-- -- -- -- Distiliah○ 
67 
 Connarus marlenei 
Forero   




















 Connarus monocarpus 
Wight & Arn.  













-- -- -- -- Distilia*△ 
69 
 Connarus nodosus 
Baker   


































floral misto h ○ 
70 
 Connarus ovatifolius 
(Mart. ex Baker)  
Schellenb.   













-- -- -- -- Distilia 
71 
 Connarus paniculatus 
Roxb.  




































 Connarus patrisii  
(DC.) Planch.  






















 Connarus perrottetii 
(DC.) Planch.   


































































 Connarus regnellii 
Schellenb.   




















 Connarus rostratus 
(Vell.) LBSm.   




































 Connarus ruber 
(Poepp.) Planch.   

































floral misto h○ 
78 
 Connarus 
semidecandrus Jack  


































 Connarus suberosus 
Planch.   

































S: M: L 










reprodutivo S M L S M L S M L 
Todos os valores em mm Valores % 
II. TRIBO CONNAREAE  (1-carpelar)                 
80 
 Connarus venezuelanus 
Baill.  









-- -- 2.56 
Alto 
Baixo 
-- -- -- -- Distilia 
81 
 Ellipanthus beccarii 
Pierre  



















 Ellipanthus glabrifolius 
Merr.  



















-- -- -- -- 
Dioicia* 
△○ 
III. TRIBO JOLLYDOREAE  (1-carpelar)                 
83 
 Jollydora duparquetiana 
(Baill.) Pierre  



















IV. TRIBO MANOTEAE  (5-carpelar)                 
84 
 Manotes expansa  
Sol. ex Planch.  


































 Manotes griffoniana 
Baill.  
























 Manotes macranta 
(Gilg) G. Schellenb.  









-- -- 3.76 
Alto 
Baixo 
-- -- -- -- Distilia* 
TOTAL FLORES MENSURADAS 536: 57: 501 -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- 
 
 
 Espécie endêmica ou rara (Forero, 1983; Giulietti, 2009; Flora do Brasil 2020 em construção);  
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S4. Resultados das comparações entre a altura das anteras de flores do mesmo morfo; e entre anteras e estigmas de flores de morfos diferentes, sistema 
reprodutivo associado às espécies de Connaraceae. [df = graus de liberdade; ***P< 0.001; **P< 0.01; *P < 0.05; -- = n estatístico insuficiente ou não-amostrado; 




                                        (S: M: L) 
ENTRE FLORES DO MESMO MORFO ENTRE FLORES DE MORFOS DIFERENTES 
SISTEMA 
REPRODUTIVO 
Anteraalta vs. Anterabaixa Antera alta Antera baixa Estigma 
Brevistilo  (S) Medistilo (M) Longistilo (L) S vs. L (vs. M) S vs. L (vs. M) S vs. L (vs. M) 
ESPÉCIES DIMÓRFICAS        
1. Bernardinia fluminensis  
(Gardner) Planch.           (14: --: 2) 
df = 26, 
t = 5.606*** 
-- 
df = 2, 
t = 3.399 ns 
df = 4, 
t = 2.552 ns 
df = 4,, 
t = 0.750 ns 
df = 4,, 
t = -11.427*** 
Dimorfismo 
estilar 
2. Cnestis palala  
(Lour.) Merr                     (4: --: 4) 
df = 6, 
t = 2.96* 
-- 
df = 6, 
t = 2.86* 
df = 6, 
t = 2.22 ns 
df = 6, 
t = 1.33 ns 
df = 6, 
t = -2.64*  
Dimorfismo 
estilar 
3. Connarus blanchetii 
Planch.                             (2: 3: --) 
df = 2, 
t = 0.865 ns 
-- 
df = 4, 
t = 1.465 ns 
df = 3, 
t = -0.718 ns 
df = 3, 
t = -0.629 ns 
df = 2, 
t = 0.865 ns 
Homostilia 
4. Connarus erianthus  
Benth. ex Baker               (4: --: 2) 
df = 6, 
t = 5.393* 
-- 
df = 2, 
t = 1.154 ns 
df = 1.1, 
t = 1.329 ns 
df = 4, 
t = 0.553 ns 
df = 1.1, 
t = -1.636 ns 
Androdioicia 
5. Connarus suberosus  
Planch.                     (128: --: 153) 
df = 250.6, 
t = 8.164*** 
-- 
df = 285.7, 
t = 9.409*** 
df = 210.9, 
t = 11.09*** 
df = 203.7, 
t = 9.6*** 
df = 255.2, 
t = -15.6*** 
Dioicia 
6. Pseudoconnarus macrophyllus 
(Poepp.) Radlk.              (14: --: 4) 
df = 23.56, 
t = 2.53* 
-- 
df = 6, 
t = 1.01 ns 
df = 3.41, 
t = -1.47 ns 
df = 11, 
t = - 0.34 ns 
df = 3, 
t = -1.62 ns 
Polimorfismo 
floral misto 
7. Rourea chrysomalla  
Glaz. & G.Schellenb.   (16: --: 16) 
U = 215*** -- U = 218*** U = 244*** U = 253*** U = 3*** Distilia 
8. Rourea frutescens  
Aubl.                                (6: --: 7) 
U = 22 ns -- U= 44** U = 30* U = 28 ns U = 0** 
Dimorfismo 
estilar relaxado 
9. Rourea gardneriana  
Planch.                             (7: --: 2) 
U = 22 ns -- U = 4 ns U = 3 ns U = 4 ns 
df = 1.1334, 
t-valor = -3.7979 ns 
Polimorfismo 
floral misto 
10. Rourea glazioui  
G. Schellenb.                    (2: --: 3) 
df = 2, 
t = 2.139 ns 
-- 
df = 4, 
t = 1.430 ns 
df = 3, 
t = 2.077 ns 
df = 3, 
t = 2.590 ns 
df = 3, 
t = -4.108* 
Dimorfismo 
estilar 
11. Rourea grosourdyana  
Baill.                                (3: --: 4) 
df = 4, 
t = 2.20 ns 
-- 
df = 6, 
t = 2.22 ns 
df = 5, 
t = 1.66 ns 
df = 5, 
t = 3.01* 
df = 5, 
t = -8.48*** 
Dimorfismo 
estilar relaxado 
12. Rourea induta  
Planch.                     (179: --: 182) 
U =  5031.5*** -- U =  3267.0*** U =  6079.0*** U =  4520.5*** U =  848.5*** Distilia 
13. Rourea martiana  
Baker                                (2: --: 3) 
df = 1.5, 
t = 1.6 ns 
-- 
df = 2, 
t = -0.34 ns 
df = 3, 
t = 2.6 ns 
df = 1, 
t = 4.6 ns 
df = 3, 
t = -3.7* 
Dimorfismo 
estilar 
14. Rourea microphylla  
(Hook. & Arn.) Planch.   (2: --: 3) 
df = 2, 
t = 0.27 ns 
-- 
df = 3.5, 
t = 2.2 ns 
df = 3, 
t = 0.35 ns 
df = 1.1, 
t = 0.79 ns 
df = 3, 
t = -4.5* 
Dimorfismo 
estilar 
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ESPÉCIE  
                                        (S: M: L) 
ENTRE FLORES DO MESMO MORFO ENTRE FLORES DE MORFOS DIFERENTES 
SISTEMA 
REPRODUTIVO 
Anteraalta vs. Anterabaixa Antera alta Antera baixa Estigma 
Brevistilo (S) Medistilo (M) Longistilo (L) S vs. L (vs. M) S vs. L (vs. M) S vs. L (vs. M) 
ESPÉCIES DIMÓRRFICAS        
15. Rourea psammophila  
Forero                               (3: --: 7) 
df = 4, 
t = 0.6 ns 
-- 
df = 12, 
t = 3.1* 
df = 2.3, 
t = 1.4 ns 
df = 2.3, 
t = 1.4 ns 
df = 5, 
t = 3.1* 
Dimorfismo 
estilar 
16. Rourea surinamensis 
Miq.                                  (4: --: 4) 
df = 6, 
t = 1.47 ns 
-- 
df = 6, 
t = 2.77* 
df = 6, 
t = 0.57 ns 
df = 6, 
t = 1.38 ns 
df = 6, 
t = - 5.98*** 
Dimorfismo 
estilar 
ESPÉCIES TRIMÓRFICAS        
17. Agelaea pentagyna  
(Lam.) Baill.                      (2: 2: 1) 
df = 1.373,  
t = 2.5473 ns  
df = 1.3802, 
t = 18.649** 
-- 
df = 1.2898,  
t = 3.0565 ns 
df = 1.2717,  
t = 5.2329 ns 
df = 1.0022, 
t = 1.6889 ns 
Tristilia 
18. Connarus favosus  
Planch.                              (3: 3: 4) 
df = 4 
t = 1.192 ns 
df = 6 
t = 2.970* 
df = 4 
t = 4.468** 
df = 2, 7 
F = 13.802, 
Sa, Ma,b, Lb 
df = 2, 7 
F = 16.456, 
Sa, Mc, Lb 
df = 2, 7 
F = 1.371, 
Sa, Ma, La 
Polimorfismo 
floral misto 
19. Connarus incomptus  
Planch.                              (3: 2: 1) 
df = 2.7237,  
t = 3.9797*  
df = 1.0038,  
t = 4.9097 ns 
-- 
df = 1.1498,  
t = -0.036634 ns 
df = 2.0192,  
t = 3.4264 ns  
df = 2.381,  
t = -0.80712 ns 
Polimorfismo 
floral misto 
20. Connarus nodosus  
Baker                                (2: 1: 8) 
df = 1.0048, 
t = 4.3072 ns  
-- 
df = 7.6219,  
t = 1.1761 ns 
df = 4.0065,  
t = 5.0466**  
df = 4.9848,  
t = 3.1943*  
U = 0 ns 
Polimorfismo 
floral misto 
21. Connarus perrottetti  
(DC.) Planch.                  (12: 8: 3) 
df = 9.1729,  
t = 1.6065 ns  
df = 3.2395,  
t = 1.4616 ns 
df = 6.6603,  
t = 2.8665 ns  
df = 2, 
H = 10.352** 
df = 2, 
H = 3.8711 ns 
df = 2, 
H = 3.9316 ns 
Polimorfismo 
floral misto 
22. Connarus rostratus  
(Vell.) LBSm.                   (2: 3: 8) 
df = 2 
t = 6.6* 
df = 14 
t = 4.2** 
df = 4 
t = 2.7* 
df = 2, 6, 
F = 9.9, 
Sa, Ma,b, Lb, 
df = 2, 6, 
F = 5.3, 
Sa, Ma,b, Lb 
df = 2, 6, 
F = 1.2, 
Sa, Ma, La 
Polimorfismo 
floral misto 
23. Connarus ruber  
(Poepp.) Planch.             (18: 7: 6) 
U = 48 ns 
df = 7.1451, 
t = 1.8323 ns 
U = 48 ns 
df = 2, 
H = 4.9549 ns 
df = 2, 
H = 6.4931*  
df = 2, 
H = 1.3002 ns 
Polimorfismo 
floral misto 
24. Rourea amazonica  
(Baker) Radlk.                  (5: 3: 5) 
U = 19 ns 
df = 3.4875,  
t = 2.3211 ns,  
df = 7.3674,  
t = 2.6581*  
df = 2, 
H = 1.3714 ns 
df = 2, 
H = 5.0637 ns 
df = 2, 
H = 6.3648* 
Dimorfismo 
estilar 
25. Rourea doniana  
Baker                                (4: 5: 4) 
U = 16 ns U = 16* 
df = 7.6109,  
t = 1.1471 ns 
df = 2, 
H = 6.3099*  
df = 2, 
H = 3.3297 ns 
df = 2, 




Resultados na mesma linha seguidos pela mesma letra não diferem significativamente entre si, a 5 % de probabilidade pelo teste post-hoc de Tukey.  
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S5. Resultados dos testes estatísticos entre a distância do estigma e anteras altas e anteras baixas entre 
os morfos correspondentes, entre táxons de diferentes sistemas reprodutivos de Connaraceae. [média ± 
desvio padrão; -- = n estatístico insuficiente ou não amostrado; n = flores mensuradas; (graus de 
liberdade); ***P< 0.001; **P< 0.01; *P < 0.05; ns = não significativo após t-test, Mann-Whitney test 





S: M: L 
Estame 
Distância entre o estigma e estame em: Resultado do teste 
estatístico   Brevistilo Medistilo Longistilo 
HOMOSTILIA  Todos os valores em mm  
 1 
Connarus blanchetii  
Planch. 
2: 3: -- 
Alto 
Baixo 
-0.74 ± 0.44 
-0.03 ± 0.09 
-0.52 ± 0.28 
0.54 ± 0.03 
-- 
-- 
t (1.55) = -0.64069 ns  
t (1.1) = -8.4618 ns 




14: --: 2 
Alto 
Baixo 
-1.37 ± 0.69 
-0.46 ± 0.30 
-- 
-- 
1.39 ± 0.15 
2.36 ± 0.03 
t (4.99) = 1.5417 ns  
t (4.02) = -4.8149** 
 3 
Cnestis palala  
(Lour.) Merr 
4: --: 4 
Alto 
Baixo 
-0.35 ± 0.12 
0.10 ± 0.14 
-- 
-- 
0.68 ± 0.31 
0.99 ± 0.25 
t (3.91) = -6.1879** 








-1.82 ± 0.62 
 
-1.02 ± 0.59 
-0.37 ± 0.43 
 
0.96 ± 0.59 
0.45 ± 0.28 
 
1.73 ± 0.45 
F (2, 8) = 13.15**,  
Sa, Ma,c, Lb 
F (2, 8) = 8.88**,  
Sa, Ma,c, Lb 
 5 
Rourea glazioui  
G. Schellenb. 
2: --: 3 
Alto 
Baixo 
-2.78 ± 0.50 
-1.79 ± 0.72 
-- 
-- 
1.74 ± 0.85 
2.81 ± 0.57 
t (2.27) = -3.2967 ns 
t (1.15) = -1.985 ns  
 6 
Rourea martiana  
Baker 
2: --: 3 
Alto 
Baixo 
-1.91 ± 0.95 
-0.78 ± 0.45 
-- 
-- 
2.47 ± 0.73 
2.99 ± 0.69 
t (1.15) = -1.3752 ns 
t (1.08) = -3.8679 ns 
 7 
Rourea microphylla  
(Hook. & Arn.) Planch. 
2: --: 3 
Alto 
Baixo 
-1.54 ± 0.86 
-1.18 ± 0.98 
-- 
-- 
0.55 ± 0.17 
1.36 ± 0.20 
t (1.06) = -3.4 ns 
t (1.00) = -1.8943 ns 
 8 
Rourea psammophila  
Forero 
3: --: 7 
Alto 
Baixo 
-2.12 ± 1.42 
-1.25 ± 0.79 
-- 
-- 
1.25 ± 0.60 
2.20 ± 0.41 
t (2.04) = -2.6439 ns  
U = 0** 
 9 
Rourea surinamensis  
Miq. 
4: --: 4 
Alto 
Baixo 
-1.44 ± 1.02 
-0.49 ± 0.54 
-- 
-- 
0.29 ± 0.48 
1.53 ± 0.37 
t (4.72) = -0.81917 ns 
t (3.25) = -2.4132 ns 
DIMORFISMO ESTILAR RELAXADO      
 10 
Rourea doniana  
Baker 




-2.05 ± 0.65 
 
-0.64 ± 0.42 
-0.60 ± 0.84 
 
0.60 ± 0.43 
0.89 ± 0.42 
 
1.72 ± 0.39 
F (2, 10) = 23.52***,  
Sa, Mc, Lb 
F (2, 10) = 37.18***,  




3: --: 4 
Alto 
Baixo 
-1.48 ± 0.62 
-0.68 ± 0.10 
-- 
-- 
1.23 ± 0.52 
2.03 ± 0.31 
t (3.94) = -6.0884** 
t (2.62) = -9.2965** 
 12 
Rourea frutescens  
Aubl. 
6: --: 7 
Alto 
Baixo 
-1.52 ± 0.42 
-0.67 ± 0.67 
-- 
-- 
1.08 ± 0.33 
1.98 ± 0.23 
t (6.13) = -8.3671*** 
t (10) = 0 ns 
DISTILIA       
 13 
Rourea chrysomalla  
Glaz. & G.Schellenb. 
16: --: 16 
Alto 
Baixo 
-2.95 ± 0.94 
-1.38 ± 0.67 
-- 
-- 
3.35 ± 0.72 
4.51 ± 0.86 
U = 34*** 
U = 0*** 
 14 
Rourea induta  
Planch. 
179: --: 182 
Alto 
Baixo 
-2.84 ± 0.92 
-1.54 ± 0.90 
-- 
-- 
0.49 ± 0.68 
1.87 ± 0.71 
U = 534.5*** 
U = 392.5*** 
TRISTILIA       
 15 
Agelaea pentagyna  
(Lam.) Baill. 
2: 2: 1 
Alto 
Baixo 
-3.64 ± 0.01 
-1.40 ± 0.16 
-1.01 ± 0.32 
1.75 ± 0.04 
-- 
-- 
t (0.24) = 2.4904 ns  
t (1.02) = -5.8392 ns  
POLIMORFISMO FLORAL MISTO       
 16 
Connarus favosus  
Planch. 




-0.70 ± 0.57 
 
-0.27 ± 0.32 
-0.15 ± 0.07 
 
0.55 ± 0.16 
0.39 ± 0.18 
 
0.76 ± 0.17 
F (2, 7) = 9.35*,  
Sa, Ma,b, Lb 
F (2, 7) = 20.19***,  
Sa, Mb,c, Lb 
 17 
Connarus incomptus  
Planch. 
3: 2: 1 
Alto 
Baixo 
-1.69 ± 0.13 
-0.50 ± 0.50 
-1.58 ± 0.77 
0.46 ± 0.16 
-- 
-- 
t (2.05) = -3.0555 ns 
t (2.52) = -3.1291 ns 
 18 
Connarus nodosus  
Baker 
2: 1: 8 
Alto 
Baixo 
-1.61 ± 0.35 
-0.54 ± 0.04 
-- 
-- 
1.10 ± 0.61 
1.45 ± 0.58 
t (1.08) = -1.6609 ns 
t (4.76) = -12.207*** 





S: M: L 
Estame 
Distância entre o estigma e estame em: Resultado do teste 
estatístico   Brevistilo Medistilo Longistilo 
 19 
Connarus perrottetii  
(DC.) Planch. 




-1.87 ± 0.90 
 
-0.60 ± 0.92 
-0.40 ± 0.17 
 
0.64 ± 0.27 
1.73 ± 0.31 
 
1.31 ± 0.89 
F (2, 16) = 44.19***,  
Sa, Mc, Lb 
F (2, 16) = 8.60**,  
Sa, Ma,b, Lb 
 20 
Connarus rostratus  
(Vell.) LBSm. 




-0.37 ± 0.16 
 
-0.08 ± 0.19 
1.12 ± 0.58 
 
1.57 ± 0.58 
-0.73 ± 0.44 
 
0.45 ± 0.11 
F (2, 8) = 13.15**,  
Sa, Ma,c, Lb 
F (2, 8) = 8.88**,  
Sa, Ma,c, Lb 
 21 
Connarus ruber  
(Poepp.) Planch. 




-0.84 ± 0.49 
 
-0.19 ± 0.28 
-0.26 ± 0.24 
 
0.37 ± 0.25 
0.48 ± 0.45 
 
0.99 ± 0.55 
F (2, 20) = 17.71***,  
Sa, Mc, Lb 
F (2, 20) = 19.17***,  





14: --: 4 
Alto 
Baixo 
-0.41 ± 0.23 
-0.12 ± 0.13 
-- 
-- 
0.95 ± 0.72 
1.80 ± 1.93 
t (3.38) = -0.39302 ns 
t (3.14) = -0.82993 ns 
 23 
Rourea gardneriana  
Planch. 
7: --: 2 
Alto 
Baixo 
-1.34 ± 0.81 
-0.20 ± 0.85 
-- 
-- 
0.67 ± 0.39 
2.54 ± 1.36 
t (1.11)= -2.0913 ns 
t (4.49)= -3.3305* 
ANDRODIOICIA      
 24 
Connarus erianthus  
Benth. ex Baker 
4: --: 2 
Alto 
Baixo 
-1.06 ± 0.18 
-0.28 ± 0.15 
-- 
-- 
0.88 ± 0.64 
1.35 ± 0.70 
t (0.29) = -1.982 ns 
t (3.88) = -1.8771 ns 
DIOICIA       
 25 
Connarus suberosus  
Planch. 
130: --: 151 
Alto 
Baixo 
-1.28 ± 0.83 
-0.27 ± 0.70 
-- 
-- 
1.39 ± 0.72 
2.05 ± 0.75 
U = 4607*** 
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* Manuscrito formatado nas normas do periódico Flora, a ser submetido após as sugestões da banca avaliadora 
(Anexo 1).  
 
Imagem: Flores brevistilas Rourea induta no primeiro dia da abertura sendo visitada por Cymaenes gisca Evans, 















































Inconstância sexual e floração fiel na dioicia e desbalanço 
reprodutivo e floração oportunista na distilia: evidências 








 A sincronia da floração atenua o desvio demográfico dos morfos no fluxo de pólen.  
 A sazonalidade prevista em campo e herbário tem contribuição diferenciada do clima. 
 Plantas masculinas e brevistilas exibem mais crescimento vegetativo e menos frutos. 
 Plantas femininas e longistilas crescem menos, têm mais frutos e mais indivíduos. 
 O hermafroditismo é expressado em dois tipos de flores em populações dioicas. 
  




A sincronia no florescimento entre indivíduos com duas categorias de flores aumenta 
as chances de sucesso reprodutivo de espécies dimórficas, que também são influenciadas pela 
razão demográfica destes indivíduos, seus parceiros reprodutivos. Nós investigamos se as 
estratégias reprodutivas e o investimento vegetativo diferem entre Connaraceae de flores 
morfologicamente distílicas (em Rourea induta), mas funcionalmente dioica (em Connarus 
suberosus) utilizando informações de campo e herbário, e o efeito da seleção sexual na 
evolução nesses sistemas. Para tal, nós registramos a frequência de indivíduos, o crescimento 
vegetativo, a sincronia e intensidade da floração e frutificação em populações e registros 
botânicos na região Central do Brasil. A floração e frutificação das duas espécies foram 
sazonais e sincrônicas, correlacionadas com variáveis climáticas sem distinção entre os 
morfos florais e sexuais, campo ou herbário. Plantas masculinas e brevistilas investem mais 
em crescimento vegetativo e produzem menos frutos do que plantas femininas e longistilas 
que investem mais na reprodução e representam 2/3 das populações. O hermafroditismo é 
manifestado sob a forma de plantas masculinas e femininas inconstantes em C. suberosus. A 
alta sincronicidade na produção de flores entre morfos florais e sexuais potencializa as 
chances do fluxo cruzado de pólen entre os indivíduos e de sucesso reprodutivo. No entanto, 
nossos dados de desvios na frequência dos morfos, crescimento vegetal e produção de flores e 
frutos entre os morfos sugerem compensação funcional na distilia, e desbalanceamento 
funcional na dioicia, refletindo uma especialização sexual entre os indivíduos que 
desempenham funções mais masculinas ou femininas na população. 
 
Palavras-chave: anisopletia; fenologia; frutificação; hermafrodita; instabilidade sexual. 
.  
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1. Introdução 
O tempo de floração é um aspecto fundamental da reprodução vegetal, pois muitas 
espécies de angiospermas dependem da relação entre a sincronicidade da fenofase e a 
disponibilidade de polinizadores para que ocorra a polinização (Hegland et al., 2009). O 
comportamento fenológico das plantas é muito influenciado por fatores ambientais, 
ecológicos e por relações filogenéticas (Haggerty and Mazer, 2009), de forma que todas essas 
variáveis juntas determinam os padrões de floração, as interações com outros organismos 
(guilda de visitantes florais e frugívoros) e o sucesso reprodutivo do grupo (Kudo, 2006). 
Estudos que investigam os eventos fenológicos, na maioria da vezes, são conduzidos a partir 
de coleta de dados em campo, contudo a previsibilidade das fenofases também pode ser 
averiguada a partir de registros botânicos herborizados, o que acaba transformando coleções 
históricas em uma ferramenta robusta global de informações a longo prazo (e.g. Primack et 
al., 2004; Gallagher et al., 2009; Hegland et al., 2009; Gaira et al., 2011; Robbirt et al., 2011; 
Molnár et al., 2012).  
A diversidade de sistemas florais e sexuais também influencia diretamente as 
estratégias de floração e reprodução das espécies. Tanto que diferenças morfológicas em duas 
categorias de flores hermafroditas, como ocorre nas espécies distílicas, podem exercer um 
papel importante na evolução da especialização sexual das plantas (Bawa, 1980; Saumitou-
Laprade et al., 2018). No sistema floral mais comum, a distilia, duas categorias de indivíduos 
hermafroditas: flores de pistilos curtos e estames longos (brevistilo) e flores de pistilos longos 
e estames curtos (longistilo) estão associadas a um sistema de autoincompatibilidade que 
restringe o acasalamento entre, e não, dentro dos morfos é uma das possibilidades para a 
especialização funcional dos morfos (Barrett, 2002). Aptidões diferenciadas na distilia, com 
um morfo exercendo predominantemente a função feminina (geralmente o longistilo) ou 
masculina (frequentemente o brevistilo) podem liderar a especialização sexual dos morfos e 
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ser um dos precursores da dioicia nas angiospermas, flores femininas e masculinas ocorrendo 
em indivíduos distintos (Bawa, 1980). Compensações fisiológicas ou investimentos de 
recursos diferenciados quase sempre acompanham a especialização funcional dos morfos em 
muitas espécies dioicas, e influenciam o esforço vegetativo e reprodutivo futuros, como 
evidenciado em muitos estudos (Charlesworth and Morgan, 1991; Barrett et al., 2010; Barrett 
and Hough, 2013). 
Da sincronicidade da floração entre as duas categorias distílicas (morfos florais) e duas 
categorias dioicas (morfos sexuais) depende o sucesso reprodutivo de espécies dimórficas. 
Por isso, a razão demográfica dos morfos, tanto florais quanto sexuais, é um fator importante 
e seria esperado uma frequência equilibrada (1:1), com ambos os morfos aptos a igual 
contribuição no sucesso reprodutivo (Otárola and Rocca, 2014). Por consequência, o 
desequilíbrio na frequência pode refletir um desbalanceamento funcional, sobretudo entre os 
morfos distílicos, acentuando diferenças nas aptidões reprodutivas que podem potencializar 
consequências para o acasalamento, fertilidade nas populações ou efeito parental diferenciado 
(e.g. qualidade do fruto, germinação de semente, crescimento de tubo polínico) (Casper and 
Carnov, 1982; Avila-Sakar and Domínguez, 2000; Brys et al., 2008). Ao passo que nas 
dioicas, a razão dos morfos favorece duas vezes mais a função masculina do que a feminina 
em centenas de espécies revisadas em Barrett et al. (2010) e Field et al. (2013), e reforçam a 
teoria de que os custos envolvidos na manifestação da função masculina e feminina são 
diferentes.  
O ciclo reprodutivo mais longo em plantas femininas, em virtude da frutificação, 
favorece demandas especiais na alocação de recursos, disponibilidade e assimilação de 
macronutrientes entre plantas masculinas, femininas e hermafroditas (nas variações da dioicia, 
Charlesworth and Morgan, 1991). Para a maioria das espécies dioicas, esse é o grande dilema 
que impulsiona o trade-off de maneira diferenciada nos indivíduos. Além disso, a ocorrência 
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de hermafroditismo sob várias possibilidades (nível floral ou individual) em espécies dioicas 
(ver Maurice and Fleming, 1994; Ehlers and Bataillon, 2007; Barrett et al., 2010; Field et al., 
2013; Saumitou-Laprade et al., 2018), remonta os diferentes caminhos evolutivos em direção 
à dioicia (Barrett, 2002). Como também implica, consequentemente, em papeis diferenciados 
na aptidão de cada morfo como produtor de pólen ou de frutos nas populações (Barrett et al., 
2010; Barrett and Hough, 2013).  
Neste estudo nós investigamos o comportamento reprodutivo das Connaraceae mais 
comuns das savanas sul-americanas: Connarus suberosus (dioica funcional) e Rourea induta 
(distílica) a partir de registros observacionais de campo e herbário, e investigamos o efeito da 
seleção sexual na evolução do dimorfismo nesses sistemas. Estudos prévios acerca da 
morfologia e anatomia floral das espécies (Denardi, 2008; Lenza et al., 2008; Capítulo 1 desta 
tese; Paz et al., in prep), permitem hipotetizarmos que: (1) Apesar de morfologicamente 
distílicas, as espécies têm aptidões funcionais mais masculinas ou femininas e crescimento 
vegetativo diferenciado entre os morfos; (2) A razão dos morfos é desequilibrada; e em C. 
suberosus favorece a função masculina, menos dispendiosa em recursos (Charlesworth and 
Morgan, 1991), e o hermafroditismo ocorre em taxas mínimas (Denardi, 2008); (3) Os 
registros fenológicos de campo e herbário são congruentes entre si, e ambos são influenciados 
pela pluviosidade sazonal da Savana (Silva et al., 2011). Os nossos resultados confirmam 
parcialmente as nossas expectativas, e demonstram a dioicia com inconstância sexual pela 
primeira vez em Connaraceae, além de discutir novas teorias para a evolução dos sistemas 
florais e sexuais em famílias heterostílicas. 
 
2. Material e métodos 
2.1 Áreas de estudo 
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Duas populações de C. suberosus: Centro Olímpico da Universidade de Brasília – CO, 
15°46’01.7”S, 47º51’13.3”W, sujeita ao fogo; Parque Ecológico Dom Bosco – DB, 
15°46’20.9”S, 47°52’38.4”W; e uma população de R. induta: Reserva Ecológica do IBGE – 
Recor, 15°56’55.4”S, 47°52’09.3”W foram acompanhadas no Distrito Federal, região Central 
do Brasil. O Cerrado (sensu stricto) é a vegetação original da região de estudo, caracterizado 
por formações savânicas com árvores de poucos metros de altura, sub-bosque arbustivo e 
formação campestre periodicamente sujeita ao fogo (Ribeiro and Walter, 1998, Apêndice 1). 
O clima da região é o tropical de savana (Aw) de Köppen, sazonal com uma estação seca e 
fria (maio a setembro) e outra úmida e quente (outubro a abril) (Alvares et al., 2014). A 
temperatura média é 22° C, com precipitação média anual de 1.453 mm e altitude entre 1.045-
146 m (Brasil, 2004).  
 
2.2 Espécies estudadas  
Connarus suberosus é uma espécie endêmica do Cerrado, arbórea, com cerca de 1.5-
4.0 m de altura (Forero, 1983, Apêndice 2). As flores são pequenas (comprimento e largura ≤ 
10 mm), de cor esverdeada, com duração de aproximadamente 20 h (Paz et al., in prep). 
Plantas masculinas puras produzem flores com pistilo estéril posicionado abaixo de dois 
verticilos de estames. Plantas femininas puras produzem flores com pistilo longo localizado 
acima de dois verticilos de estames curtos estéreis. Indivíduos inteiramente hermafroditas 
(inconstantes) podem coexistir em algumas populações, e exibir morfologia idêntica às flores 
masculina ou feminina (Denardi, 2008; Capítulo 3 desta tese). Nós atribuímos a denominação 
“puro” para os indivíduos que produzem apenas flores unissexuadas (e.g. plantas femininas 
puro, plantas masculinas puro), e o termo “inconstante” para indivíduos hermafroditas [e.g. 
plantas masculinas inconstantes (flor de pistilo curto com óvulo); plantas femininas 
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inconstantes (flor de pistilo longo com pólen viável). O fruto é um folículo seco estipitado, de 
cor laranja com ariloide amarelo e semente preta (Forero, 1983).  
Rourea induta é um arbusto nativo de 1.0-2.5 m de altura (Forero, 1983, Apêndice 3). 
As flores são brancas, de tamanho médio (>10 ≤ 20 mm) e duram entre 40-48 h (Paz et al., in 
prep). A espécie é distílica, com flores brevistilas e longistilas (Lenza et al., 2008). O fruto é 
um folículo vermelho seco, com semente negra acompanhada de ariloide laranja (Forero, 
1983). As abelhas pequenas são os principais polinizadores das espécies (Lenza et al., 2008; 
Paz et al., in prep) e a dispersão dos frutos é potencialmente realizada por aves (Forero, 1983). 
Os vouchers botânicos foram depositados no Herbário da Universidade Brasília (UB), sob os 
números do coletor Paz 87, 98 e 99.  
 
2.3 Frequência dos morfos  
A frequência dos morfos florais e sexuais foi estimada de forma aleatória entre cem 
indivíduos de cada espécie, com no mínimo 2 m de distância. Para a sexualidade dos 
indivíduos de C. suberosus, a esterilidade feminina foi confirmada a partir da inspeção de 
flores sob estereomicroscópio Leica Ez4 - Laz Ez®. A esterilidade masculina foi estimada a 
partir de anteras de botões próximo à antese maceradas sob microscopia óptica (n = 15 
indivíduos de cada morfo/população). Nós realizamos o teste Qui-quadrado (χ2) para 
determinar se existe diferença na razão de ocorrência dos morfos nas populações.   
 
2.4 Dados fenológicos 
2.4.1 Campo 
A floração e frutificação (incluindo maduro e imaturo) de cem indivíduos férteis foram 
acompanhados mensalmente entre agosto de 2016 e agosto de 2018 nas duas espécies. Para 
cada fenofase, nós estimamos: a) número de indivíduos ativos, para calcular a sincronia; e b) 
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intensidade através do método semiquantitativo intervalar de Fournier (1974), com categorias 
de 0 a 4 e intervalos de 25%. Para a intensidade mensal de cada fenofase, fez-se a soma dos 
valores de intensidade de todos os indivíduos divididos pelo valor máximo possível (n de 
indivíduos x 4), o resultado é multiplicando por 100 para a conversão em porcentagem 
(Bencke and Morellato, 2002). Em todas as análises os morfos foram considerados 
separadamente e juntos para avaliar a influência do morfo no comportamento fenológico. 
Para as análises fenológicas nós utilizamos a estatística circular realizadas no software 
ORIANA v.4 (Kovach Computing) e convertemos todos os meses em ângulos, em intervalos 
de 30° (1º correspondente a janeiro, até 330º correspondente a dezembro). Para cada fenofase, 
nós obtivemos os parâmetros estatísticos: (i) ângulo médio (ou data média) (data em que o 
evento ocorre com a maior frequência); (ii) comprimento do vetor r [valor de concentração do 
evento, varia entre 0 (assincronia total) a 1 (sincronia máxima)]; (iii) desvio padrão circular. 
A significância do ângulo médio foi avaliada a partir do (iv) teste de Rayleigh (z) (p = 0.05), 
para testar a ocorrência de sazonalidade na fenofase (Morellato et al., 2010). Na ocorrência de 
sazonalidade, nós aplicamos o Watson-Williams F-Test (F) pareado para comparar se os 
ângulos médios divergem entre os morfos e sexos; e o Watson-Williams F-Test (F) de 
comparações múltiplas para testar se os ângulos médios dos morfos separadamente, dos 
morfos juntos do campo e do herbário diferem entre si. Para C. suberosus, os dados das duas 
populações foram agrupados para as análises porque não diferiram estatisticamente (teste de 
Watson, U2 = 0.029, P < 0.05). A frequência e duração das fenofases foram classificadas de 
acordo com Newstrom et al. (1994). 
2.4.2 Herbário 
Nós utilizamos o Phenological Predictability Index (PPI) de Proença et al. (2012) para 
estimar o mês do ano de maior probabilidade de ocorrência dos eventos fenológicos, a partir 
da análise de dados do BRAHMS v7.9.8 (Botanical Research and Herbarium Management 
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System). Este índice é uma ferramenta que calcula a probabilidade mensal de cada fenofase, e 
a soma dos PPIs mensais define a previsibilidade do evento (PPI total). O PPI total varia de 
0.02 (fenofase não pode ser prevista ou observada) a 1 (fenofase restrita a um período), 
calculado a partir da fórmula descrita em Proença et al. (2012). Nós também geramos as 
variáveis constância (Cs) (n de meses de ocorrência do evento/quantidade de meses do ano) e 
contingência (Cg) (n de meses sem manifestação do evento/quantidade de meses do ano) nos 
dados de campo, onde a soma das duas métricas resulta no PPI total (Colwell, 1974).  
Apenas exsicatas férteis de C. suberosus e R. induta da região do Distrito Federal 
(Brasil), identificadas por taxonomistas e especialistas na família foram consideradas (n = 30, 
mínimo para melhor predição do índice). A data de coleta, localização geográfica, coletor e 
número (evitando duplicatas) foram registrados em cada espécime. Exsicatas com ausência de 
identificação específica, mês e/ou ano de coleta, localidade ou com identificação duvidosa 
(ainda quando comparada eletronicamente com o material-tipo) foram excluídas das análises. 
Espécimes dos herbários CEN, COR, FURB, HCF, HEPH, HPUC, HRCB, HST, HUEFS, 
HUEG, HUFU, INPA, MAR, MOSS, RB, SP, TEPB, UB, UEC, UFG, UEC (acrônimos 
segundo Thiers, continuamente atualizado), e dados complementares do SpeciesLink (2017) 
foram considerados. Para atualizações e sinonimizações nomenclaturais das espécies nós 
utilizamos o Flora do Brasil 2020 em construção.  
2.4.3 Variáveis climáticas e ambientais 
Os dados de pluviosidade acumulada, temperatura média e umidade relativa do 
período de estudo foram obtidos no Instituto Nacional de Meteorologia (estação Brasília – 
83377, INMET, 2019). A correlação de Spearman (rS) (p = 0.05) testou a associação entre 
variáveis climáticas e a frequência e intensidade das fenofases do campo no software R 
v.3.4.5 (R Development Core Team, 2019). Para as análises de herbário, o Environmental 
Effect Factor (Ie) de Wingfield et al. (2000) apud Proença et al. (2012) foi estimado pela 
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razão contingência/constância, onde: valores de Ie < 1 = reprodução sazonal fiel, 
potencialmente sincronizada por ritmo biológico e/ou variáveis ambientais altamente precisas 
(e.g. fotoperíodo); e Ie ≥ 1 = reprodução oportunista, valores muito altos sugerem influência 
múltipla de estímulos ambientais não-previsíveis. Valores muito próximos de zero indicam 
que o estímulo ambiental para a manifestação do evento é praticamente ausente. 
 
2.5  Investimento vegetativo e reprodutivo nos morfos  
A altura dos indivíduos foi mensurada para inferir sobre esforço vegetativo nos 
morfos. O investimento reprodutivo nos morfos foi estimado a partir da contagem de flores 
abertas diariamente e frutos desenvolvidos no auge da fenofase de cada espécie. Para isso, a 
média da contagem de três ramos foi multiplicado pela quantidade de ramos 
floridos/frutificados no indivíduo. Para cada análise nós utilizamos cerca de dez plantas de 
cada morfo nas três populações. A altura das plantas, número diário de flores e de frutos 
foram comparadas entre os morfos através do teste Mann-Whitney (U) (dados não-
paramétricos) e One-Way ANOVA (dados paramétricos). Para testar como a produção de 
frutos está relacionada com as variáveis (número de flores, altura da planta e morfo) nós 
utilizamos a regressão múltipla, através do método stwise, para verificar a importância de 
todas as variáveis juntas (dados paramétricos); e o teste de Kruskal-Wallis para comparações 
múltiplas, seguido do teste Post-Hoc de comparação múltipla de Dunn (não-paramétricos). 
Para o cumprimento dos pressupostos de normalidade, quando necessário os dados foram 
transformados em raiz quadrada (dados de contagem) ou log10 (ou log 10 + 1, dados 
contínuos com presença de 0), adotando o nível de significância p = 0.05 nas análises no 
software R v.3.4.5 (R Development Core Team, 2019).  
 
3. Resultados 
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3.1 Razão dos morfos  
As populações foram anisopléticas favorecendo a frequência de indivíduos femininos 
em C. suberosus: 1. CO: 32 femininos e 20 masculinos, χ2 (1) = 52.000, P < 0.001; 2. DB: 36 
femininos e 12 masculinos, χ2 (1) = 48.000, P < 0.001); e longistilos em R. induta: 61 
longistilos e 39 brevistilos, χ2 (1) = 100.000, P < 0.001. Plantas masculinas inconstantes (n = 
3 CO, n = 2 DB) e plantas femininas inconstantes  (n = 9 CO, n = 4 DB) manifestam o 
hermafroditismo em C. suberosus com proporções variáveis nas populações (Figura 1).  
 
3.2 Comportamento fenológico 
3.2.1 Campo  
Para as duas espécies, as fenofases reprodutivas foram anuais, sazonais, de duração 
intermediária (entre 1-5 meses), ocorrendo entre o final da estação seca e o início da estação 
chuvosa. Flores e frutos de C. suberosus foram observados entre dezembro e maio com picos 
de floração em agosto (ângulo médio do vetor μ = 233º a 238°) e outubro (μ = 287° a 292°), 
respectivamente (Figura 2). Em R. induta, flores e frutos foram concentrados no período entre 
agosto e dezembro, com pico em outubro (μ = 272° a 278°) e novembro (μ = 315° a 324°), 
respectivamente (Figura 3). Os poucos frutos ocorrentes após esse período demonstravam 
maturação retardada. A sincronia foi maior na floração (comprimento médio do vetor r = 
entre 0.85 a 0.94) do que na frutificação (r = entre 0.65 a 0.77). A intensidade da floração e 
frutificação não diferiu entre os morfos (testes Watson-Williams P > 0.05, Tabela 1).   
3.2.2. Herbário 
O mês pico da floração de herbário e campo em C. suberosus foi o mesmo: agosto 
PPImensal máximo = 0.2578. Em contraste, em R. induta o pico de herbário foi bimodal: PPImensal 
máximo = 0.0966 em setembro e PPImensal =  0.0817 em outubro, e unimodal em campo: outubro 
(Tabela 1). A sazonalidade da floração de C.  suberosus (PPItotal = 1.2241, valor máximo do 
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índice) foi mais previsível do que em R. induta (PPItotal = 0.4895). A frutificação teve baixa 
previsibilidade em C. suberosus (PPItotal = 0.2447) e não pôde ser estimada em R. induta pelo 
déficit de registros botânicos. Exsicatas de C. suberosus sem semente também foram 
observadas, mas a ausência de flores impossibilitou a categorização do sexo das plantas.   
3.2.3 Variáveis climáticas e ambientais 
As fenofases reprodutivas do campo foram correlacionadas positivamente com as 
variáveis climáticas de pluviosidade, umidade relativa (apenas floração) e temperatura média 
(apenas frutificação, Tabela 2). Registros de herbário demonstram a influência de variáveis 
ambientais de alta previsibilidade e ritmicidade biológica na floração de C. suberosus (Ie = 
0.71), mantendo a fidelidade do mês pico tanto em campo, quanto em herbário. De maneira 
oposta, a floração de R. induta é tardia, do tipo oportunista (Ie = 8.63), sob influência de 
múltiplos gatilhos ambientais não-previsíveis e sem diferenças significativas entre campo e 
herbário. 
 
3.3 Investimento vegetativo e reprodutivo nos morfos 
Plantas masculinas e brevistilas frequentemente foram mais altas e representam quase 
1/3 dos indivíduos nas populações. Em C. suberosus, o porte arbóreo das plantas masculinas 
(2.9 m ± 1.2, média ± desvio padrão) difere das femininas (2.5 m ± 1.1) (teste Mann-Whitney, 
U = 1362.5, P < 0.001). Em R. induta, a altura não diferiu entre arbustos brevistilos (1.7 m ± 
0.4) e longistilos (1.6 m ± 0.4) (Anova, F (1, 98) = 1.60, P > 0.05). 
A produção diária de flores e frutos variou muito entre plantas do mesmo sexo em C. 
suberosus, e em conjunto com a frutificação ausente em alguns indivíduos, inflacionaram os 
valores de desvio padrão que superam as médias. A exibição de flores diárias não variou entre 
indivíduos masculinos (490 ± 587) e femininos (474 ± 556) (teste de Kruskal-Wallis H (1) = 
0.11, P > 0.05). Três indivíduos masculinos inconstantes (hermafroditas) foram responsáveis 
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pela produção de frutos (6 ± 11) quase seis vezes inferior às taxas de frutificação femininas 
(39 ± 37) (H (1) = 7.51, P < 0.01). Muitos frutos masculinos foram abortados no início do 
desenvolvimento, ou quando formados não exibiam semente, no entanto a frequência desses 
eventos não foi mensurada em campo. Três indivíduos femininos não exibiram formação de 
frutos. Morfologicamente, as flores masculinas e femininas são análogas às flores brevistilas e 
longistilas.  
Por outro lado, plantas longistilas (flores: 360 ± 364; frutos: 107 ± 131) e brevistilas 
(flores: 159 ± 118; frutos: 44 ± 47) não diferiram na produção de flores ou frutos em R. 
induta, Anova, Ffloração (1, 18) = 2.25, P > 0.05; Ffrutificação (1,18) = 1.10,  P > 0.05. Cerca de 
15% de plantas dos dois morfos não frutificaram (Suplementar A). O morfo e a altura das 
plantas não influenciam na frutificação de R. induta. O número de flores foi o melhor modelo 
para explicar a produção de frutos nos morfos distílicos (r2 = 0.61, P < 0.001, Figura 4).  
 
4. Discussão  
4.1 Contrastes fenológicos entre campo, herbário e clima  
Connarus suberosus e R. induta têm floração sazonal e sincrônica, mas a interação 
com os fatores climáticos e ambientais evidencia estratégias diferenciadas entre as espécies, e 
estas podem ser previstas de forma confiável tanto em dados de campo quanto em herbário. A 
janela temporal da produção de flores em ambas as espécies é a mesma: transição da estação 
seca para a chuvosa, assim como acontece marcadamente na maioria das espécies lenhosas de 
Savana (Silva et al., 2011). Mas, apesar dos efeitos significativos da chuva e umidade na 
floração em campo, na escala temporal a longo prazo fatores ambientais mais previsíveis (e.g. 
fotoperíodo) ou endógenos (e.g. ritmo circadiano) parecem sincronizar a fidelidade do período 
de disponibilidade de flores, como empiricamente demonstrado em muitas espécies de plantas 
por Garner and Allard (1920). Por outro lado, o forte componente oportunista de R. induta em 
                                                                                                  Capítulo 2  
108 
relação à sazonalidade demonstra que flores podem estar disponíveis por mais tempo ao longo 
do ano (Lenza et al., 2008; Silva, 2014), e a sua presença ser sincronizada por múltiplos 
fatores ambientais pouco previsíveis ou com grande variação anual (e.g. temperatura, 
pluviosidade, umidade).  
O período e a sincronicidade da floração tem um forte componente genético com alto 
nível de herdabilidade nas linhagens. E por ser um caráter particularmente conservado 
filogeneticamente, reflete as estratégias das histórias de vida dos grupos de plantas (Levin, 
2006). Nas Connaraceae do Cerrado, por exemplo, a floração de todas as espécies também é  
concentrada na transição da estação seca e auge da estação chuvosa (Forero, 1983). 
Sobretudo, quando consideramos que esta é uma família de polimorfismos florais e sexuais, 
seria previsível esperar que a sincronia da floração seja uma estratégia reprodutiva a 
necessidade de haver doadores e receptores de pólen ao mesmo tempo na população (Rocca 
and Sazima, 2006; Otárola and Rocca, 2014). Ao passo que na frutificação a sincronização 
individual não é necessária.  
Ao que parece, índices baseados em informações de herbário indicam atividade 
fenológica ligeiramente mais cedo do que em campo, embora sem significância (Rivera and 
Borchert, 2001; Bolmgren and Lonnberg, 2005; Miller-Rushing et al., 2006; Robbirt et al., 
2011; Silva, 2014; Bertin, 2015; Davis et al., 2015), assim como também observamos na 
floração de R. induta. O nosso estudo junta-se a outros trabalhos que demonstram a 
importância das coleções de herbário para inferir com acurácia padrões reprodutivos das 
plantas (Gaira et al., 2011; Robbirt et al., 2011; Molnár et al., 2012; Panchen et al., 2012; 
Proença et al., 2012; Vasconcelos et al., 2012; Hart et al., 2014; Silva, 2014; Rawal et al., 
2015; Willis et al., 2017; Fava et al., 2019). Ao reunirmos históricos de coleções dispersas em 
muitos herbários, nós reforçamos a importância das coletas e da curadoria de dados 
biológicos, uma vez que estes registros têm a capacidade de fornecer informações que 
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transpõem a sistemática vegetal. Ao mesmo tempo, valida o uso deste banco de dados 
robustos para muitos estudos correlatos à fenologia vegetal e biologia reprodutiva. ? 
 
4.2 Esforço vegetativo e reprodutivo entre morfos  
Os nossos resultados demonstram desequilíbrio na frequência dos morfos, com plantas 
brevistilas e masculinas sendo menos frequente do que seria esperado, e abre pressuposto para 
o desbalanceamento funcional entre os morfos. Ainda mais, porque nos polimorfismos florais 
e sexuais a seleção dependente de frequência negativa pode ser considerada uma das 
principais forças evolutivas para a manutenção dos sistemas reprodutivos nas espécies (Fisher 
et al., 1941). Na distilia e dioicia, a herança genética relativamente simplificada é associada 
ao acasalamento desassortivo entre morfos sexuais (quando indivíduos com genótipos ou 
fenótipos diferentes acasalam muito mais frequentemente que o esperado num quadro 
aleatório de reprodução), e por isso pressupõe uma ocorrência equilibrada proporcional entre 
os morfos (Barrett et al., 2010), embora a anisopletia não seja rara em heterostílicas.  
A frequente associação de autogamia e cruzamento entre flores de morfos iguais, 
baixa reciprocidade e flores (semi)homostilas (Casper and Charnov, 1982; Turketti et al., 
2012) quase sempre resultam em monomorfismo longistilo em populações de muitas espécies 
de Narcissus (Arroyo et al., 2002; Pérez-Barrales and Arroyo, 2010), Psychotria (Sá et al., 
2016; Rodrigues and Consolaro, 2013) e Palicourea (também homostilia Coelho and 
Barbosa, 2003; da Costa and Machado, 2017). A predominância (este estudo; Paz et al., dados 
não publicados de R. induta) e fixação de plantas-L em muitas espécies podem ser explicadas 
por: 1) autocompatibilidade deste morfo (como em R. induta, Lenza et al., 2008); 2) 
separação estigma-antera tem maior variância em flores longistilas que do que nas brevistilas, 
e por isso o estigma pode potencialmente contatar algum verticilo de estames e gerar a 
autopolinização (dados Capítulo 1; Paz et al., dados não publicados); 3) efeito do fundador, 
                                                                                                  Capítulo 2  
110 
onde populações fundadas por plantas longistilas (genótipo ss) permanecerão monomórficas 
até que uma planta brevistila (genótipo Ss) ou um alelo alternativo mutante ingresse na 
população, como discutido em Arroyo et al. (2002).    
A sincronia reprodutiva entre os morfos também pode ter atenuado as variações de 
intensidade de flores e frutos e o desbalanceamento demográfico dos morfos de C. suberosus 
e R. induta (2/3 são femininos e longistilos), uma vez que as pressões seletivas sobre a 
disponibilidade de parceiros reprodutivos são fortes em espécies polimórficas (Rocca and 
Sazima, 2006; Otárola and Rocca, 2014). As flores femininas e o morfo longistilo, o qual 
desempenha a função feminina em alguns trabalhos, foram os mais frequentes e reprodutivos, 
ainda que não tenhamos respaldo estatístico na distilia. Diferenças na alocação de recursos 
são menos evidentes entre morfos distílicos e geram estratégias de compensação reprodutiva 
que mantém o equilíbrio funcional entre eles, estabilizando o polimorfismo (Casper and 
Carnov, 1982). Não obstante, a especialização sexual feminina a partir de flores longistilas é a 
principal hipótese para a evolução da dioicia oriunda da heterostilia, por melhor aptidão na 
recepção de pólen (Bawa, 1980), o que aparentemente contempla C. suberosus. Muito embora 
ressalte-se que em outras distílicas é o morfo brevistilo que expressa maior importância na 
função feminina, pela maior recepção de pólen compatível (entre morfos diferentes) do que o 
longistilo, com demonstrado em: Arcytophyllum lavarum (García-Robledo, 2008); 
Erythroxylum havanense (Avila-Sakar and Domínguez, 2000); Palicourea fendleri (Lau and 
Bosque, 2003); Psychotria nitidula (Furtado, 2015) e Pulmonaria officinalis (Brys et al., 
2008).  
Embora a razão dos morfos sexuais em C. suberosus favoreça as plantas femininas, as 
masculinas têm maior exibição de flores diárias e são mais altas, e o resultado oposto foi 
registrado nas plantas femininas. Ou seja, a ausência de dispêndio energético para a produção 
frutos e maturação de sementes, torna o ciclo reprodutivo masculino mais curto, o que 
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possibilita um aumento significativo na intensidade dos atributos vegetais (e.g. crescimento, 
brotamento, formação de folhas novas, área e biomassa de raiz, reprodução vegetativa dentre 
outras) em contraste com indivíduos femininos (Barrett et al., 2010). Nesse sentido, é 
compreensível que o investimento vegetativo em plantas femininas seja quase sempre 
decrescente, porque a maior alocação de recursos é concentrada nas fenofases reprodutivas 
(Charlesworth and Morgan, 1991), e este pode ser um dos motivos de desvios da razão sexual 
(Amorim and Oliveira, 2006; Barrett et al., 2010). Assim, a redução da aptidão vegetativa 
resulta, quase sempre, em menos recursos disponíveis para o crescimento vegetativo 
feminino, como bem documentado na literatura (Espírito-Santo et al., 2003; Amorim and 
Oliveira, 2006; Sanchez-Vilas and Pannell, 2011; Vaughton and Ramsey, 2011; Teitel et al., 
2016). 
A presença de frutos partenocárpicos (sem sementes) em plantas masculinas (puras e 
inconstantes) e em espécimes de herbário de C. suberosus (nossos dados; C.A.P. Toledo, 
com. pess.) talvez reflitam problemas na polinização ou fertilização, ou ainda podem atuar na 
maior atração visual dos frutos aos dispersores. No entanto, este evento também pode 
representar diferenças na qualidade dos frutos produzidos por plantas masculinas puras e 
inconstantes em relação às plantas femininas. A pouca literatura disponível sobre sistemas de 
acasalamento em Connaraceae reporta pequenas taxas de apomixia (ca. 5%), com 
desenvolvimento retardado e ausência de maturação destes frutos oriundos de reprodução 
assexuada (Lenza et al., 2008), observação recorrente em nosso estudo. A manifestação da 
apomixia nas plantas está relacionada com espécies autoincompatíveis (comum na 
heterostilia), alogâmicas obrigatórias (muitas vezes dioicas) e de hábito lenhoso (Molloy, 
2018), características comuns às Connaraceae. A ocorrência de frutos autopolinizados e 
assexuados pode conferir uma vantagem seletiva no quesito segurança reprodutiva no 
ambiente, embora possuam pouca ou nenhuma variabilidade genética, respectivamente.  
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4.3 Plantas masculinas com frutos e femininas com pólen, instabilidade sexual na expressão 
da dioicia?   
As flores de C. suberosus, morfologicamente, indicam a distilia com flores brevistilas 
e longistilas. Mas, investigações mais aprofundadas de morfologia e anatomia evidenciam a 
esterilidade feminina em flores de pistilo curto (masculino puro) e esterilidade masculina em 
flores de estames longos (feminino puro) e flores funcionalmente hermafroditas (inconstantes) 
em nossas populações e em outros estudos (Denardi, 2008; Capítulo 1 e 3 desta tese). A 
coexistência de três morfos sexuais nas populações acompanhadas levanta questões sobre os 
mecanismos envolvidos na dinâmica da razão sexual em C. suberosus, a exemplo do que 
ocorre em outros polimorfismos sexuais (Maurice and Fleming, 1994; Delph & Wolf, 2005; 
Ehlers and Bataillon, 2007; Barrett et al, 2010; Barrett and Hough, 2013; Saumitou-Laprade 
et al., 2018; Cossard and Pannel, 2019). Funcionalmente, indivíduos hermafroditas podem ser 
vantajosos como uma garantia reprodutiva na colonização de novos ambientes ou limitação de 
parceiros (Cossard and Pannel, 2019), embora estudos empíricos em muitas espécies 
demonstrem desvantagem reprodutiva deste morfo em relação aos morfos unissexuais (Ehlers 
and Bataillon, 2007). Os mecanismos genéticos que mediam a labilidade da expressão sexual 
nas plantas ainda não são completamente compreendidos (Cossard and Pannel, 2019), no 
entanto, muitos trabalhos têm demonstrado que fatores ambientais contrastantes também 
podem estimular a plasticidade sexual neste grupo de plantas (espécies compiladas em Delph 
and Wolf, 2005; Ehlers and Bataillon, 2007). Na prática, os trabalhos demonstram que em 
condições ambientais favoráveis estas espécies manifestam o hermafroditismo, e em 
condições opostas a unisexualidade é expressada nestes mesmos indivíduos, como uma 
alternativa à diminuição dos custos energéticos envolvidos na produção de ambas as funções 
sexuais no mesmo indivíduo.  
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Populações de C. suberosus expressam mais plantas hermafroditas (este estudo; 
Capítulo 3 desta tese) que o mínimo proposto (5%) para ser considerada sexualmente instável 
(Ehlers and Bataillon, 2007). Ainda assim, o nosso sucesso reprodutivo reflete o 
comportamento dioico mais comum: plantas masculinas produzem mais flores e investem 
mais em crescimento vegetativo e femininas produzem mais frutos com menor investimento 
vegetativo. Na teoria, a inconstância sexual em ambos os gêneros remonta potencialmente o 
sistema de acasalamento distílico: flores brevistilas (= masculinas inconstantes) e flores 
longistilas (= femininas inconstantes). Neste cenário, é possível que mutações graduais de 
esterilidade atuando em flores distílicas poderiam liderar a especialização dos morfos 
resultando em indivíduos unissexuais na população (Bawa, 1980). Ao mesmo tempo que, 
indivíduos ainda hermafroditas brevistilos e longistilos (ou com diferentes níveis de 
esterilidade, como em Saumitou-Laprade et al., 2018 e Cossard and Pannel, 2019) poderiam 
ser remanescentes em algumas populações em baixa frequência (Ehlers and Bataillon, 2007).  
Nós não podemos afirmar como a evolução dos sistemas reprodutivos ocorreu em 
Connaraceae, pois estudos moleculares filogenéticos são ausentes para a família. Mas 
podemos sugerir que a eficiência do fluxo de pólen direcional entre pólen brevistilo e estigma 
longistilo, adicionada a mutações de esterilidade feminina e masculina podem ser as 
precursoras da dioicia a partir da heterostilia em Connaraceae. Lemmens (1989) já sugeriu 
que a dioicia seria um caráter derivado da distilia, uma via evolutiva possível e prevista para 
muitas famílias botânicas (Beach and Bawa, 1980; Barrett, 2002), e C. suberosus pode refletir 
essa hipótese.  
 
5. Conclusão 
Os nossos resultados evidenciam a correlação de dados de campo e herbário e a 
importância das variáveis climáticas na sazonalidade reprodutiva das Connaraceae estudadas. 
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A sincronia da floração atenua as variações de intensidade de flores e frutos decorrentes da 
razão desequilibrada dos morfos, e potencializa as chances de pólen cruzado entre os sexos na 
dioicia, e nos morfos na distilia. Plantas masculinas e brevistilas investem mais em 
crescimento vegetativo, enquanto longistilas e femininas aplicam mais recursos na produção 
de frutos, mas ausente de significância sugere compensação funcional na distílica R. induta. 
Como também reflete evidente especialização sexual entre indivíduos que desempenham 
funções diferenciadas na dioica C. suberosus. Por fim, a presença de indivíduos hermafroditas 
com labilidade sexual, eficiência do fluxo de pólen direcional entre pólen brevistilo e estigma 
longistilo e mutações de esterilidade podem explicar o efeito da seleção sexual na evolução do 
dimorfismo floral heterostílico para o dimorfismo sexual dioico nas Connaraceae. 
 
Material suplementar 
O número de flores e frutos de Connarus suberosus e Rourea induta resume-se em S1.  
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Tabela 1. Descrição da estatística circular para o comportamento reprodutivo da dioica Connarus suberosus (branco) e distílica Rourea induta (cinza) 
(Connaraceae), em populações da Savana brasileira, Distrito Federal. A data média de ocorrência do evento fenológico (ângulo médio, μ), sincronia (r), teste de 
Rayleigh (para inferir sazonalidade, p = 0.05) e número de observações durante os anos (agosto 2016-2018) da frequência e intensidade reprodutiva estão 
sumarizados na tabela. Os valores da estatística circular diferem significativamente em *P < 0.05; **P < 0.01, ***P < 0.001; ns = não significativo 
estatisticamente; d.f. = graus de liberdade; n = tamanho amostral; --- = teste não realizado. Cem indivíduos foram acompanhados (C. suberosus: 32 masculinos 
e 68 femininos e R. induta: 39 brevistilos e longistilos). 
 
 FLORAÇÃO FRUTIFICAÇÃO 
VARIÁVEIS 
Frequência, Intensidade Frequência, Intensidade 

















































































F = 0.48 ns, d.f. = 1, 
F = 2.43 ns, d.f. = 1 
F = 0.24 ns, d.f. = 2, 
F = 0.01 ns, d.f. = 2 
F = 0.15 ns, d.f. = 1, 
F = 0.76 ns, d.f. = 1 
F = 0.07 ns, d.f. = 2, 




Z = 78.2***, 
Z = 127.9*** 
Z = 156.5***, 
Z = 191.8*** 
Z = 234.5***, 
Z = 319.0*** 
Z = 34.3***, 
Z = 99.7*** 
Z = 102.4***, 
Z = 165.2*** 
Z = 136.6***, 



































































 FLORAÇÃO FRUTIFICAÇÃO 
VARIÁVEIS 
Frequência, Intensidade Frequência, Intensidade 


























F = 2.43 ns, d.f. = 1, 
F = 2.21 ns, d.f. = 1 
F = 1.21 ns, d.f. = 2, 
F = 1.11 ns, d.f. = 2 
F = 0.76 ns, d.f. = 1, 
F = 1.26 ns, d.f. = 1 
F = 0.38 ns, d.f. = 2, 




Z = 127.9***, 
Z = 78.1*** 
Z = 
191.79***, 
Z = 119.3*** 
Z = 319.2***, 
Z = 196.2*** 
Z = 99.7***, 
Z = 88.7*** 
Z = 165.3***, 
Z = 165.2*** 
Z = 264.6***, 
Z = 244.5*** 
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Tabela 2. Resultados da correlação de Spearman (rS) (α < 0.05) entre as fenofases reprodutivas da dioica 
Connarus suberosus e distílica Rourea induta (Connaraceae) e variáveis climáticas, em populações da 
Savana Central, Brasil. Os valores estatísticos diferem significativamente em *P < 0.05; **P < 0.01, 
***P < 0.001; ns = não significativo estatisticamente. 
 











s Floração (frequência) 25 rS = 4093.6*** rS = 3070.5 ns rS = 4592.4*** 
Floração (intensidade) 25 rS = 4140.4*** rS = 3009.7 ns rS = 4634.2*** 
Frutificação (frequência) 25 rS = 1356.3** rS = 602.21*** rS = 2404.8 ns 





a  Floração (frequência) 24 rS = 2314.0 ns rS = 1393.7 ns rS = 3091.2 ns 
Floração (intensidade) 24 rS = 2393.1 ns rS = 1517.0 ns  rS = 3138.4 ns 
Frutificação (frequência) 24 rS = 1296.4* rS = 764.7* rS = 2026.1 ns 
Frutificação (intensidade) 24 rS = 1282.7* rS = 843.0*** rS = 1988.3 ns 
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Figura 1. A. Razão demográfica esperada na dioicia clássica, com morfos sexuais masculinos e 
femininos puros. B-C. Razão dos indivíduos em Connarus suberosus (Connaraceae), uma espécie dioica 
com instabilidade sexual nos morfos que manifesta o hermafroditismo em indivíduos de ambos os sexos, 
com taxas variadas entre populações da Savana Central do Brasil.  



































Figura 2. Histogramas circulares representando o comportamento reprodutivo de Connarus suberosus (Connaraceae), espécie dioica endêmica da Savana 
brasileira, entre agosto 2016-2018. Os eixos indicam a escala de intensidade da atividade fenológica. O comprimento das barras indica a intensidade das fenofases 
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nos indivíduos. A seta (vetor r) aponta para o ângulo médio (ou data média) da frequência da manifestação do evento fenológico. O comprimento do vetor r 
representa o grau de sincronia entre indivíduos dentro da população (valores abaixo do histograma). As estações foram representadas de cinza (seca) e clara 
(chuvosa), e os dados de pluviosidade durante o período de observação foram obtidos no Instituto Nacional de Meteorologia. (nos morfos juntos: ■ = plantas 
masculinas e ■ = plantas femininas). 
 
 


































Figura 3. Histogramas circulares representando o comportamento reprodutivo de Rourea induta (Connaraceae), espécie distílica nativa da Savana brasileira, 
entre agosto 2016-2018. Os eixos indicam a escala de intensidade da atividade fenológica. O comprimento das barras indica a intensidade das fenofases nos 
                                                                                                                                                                                               Capítulo 2  
131 
indivíduos. A seta (vetor r) aponta para o ângulo médio (ou data média) da frequência da manifestação do evento fenológico. O comprimento do vetor r 
representa o grau de sincronia entre indivíduos dentro da população (valores abaixo do histograma). As estações foram representadas de cinza (seca) e clara 
(chuvosa), e os dados de pluviosidade durante o período de observação foram obtidos no Instituto Nacional de Meteorologia. (nos morfos juntos: ■ = plantas 
brevistilas e ■ = plantas longistilas).  
 
 













Figura 4. Resposta da frutificação em relação ao número de flores abertas diariamente em Rourea induta 
(Connaracae), uma espécie distílica, mostrando a regressão da raiz quadrada de ambas as variáveis. A 






y = -0.5771426x + 0.5306269 
r2 = 0.6073 
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SA. Número de flores abertas e frutos formados contabilizados nos picos reprodutivos de 
Connarus suberosus (dioica) e Rourea induta (distílica) (Connaraceae), em populações do 























N FLORES / N FRUTOS FORMADOS 
Masculino Feminino Brevistilo Longistilo 
1 1.498 /  0 1.048 / 11 1 44 / 0 435 / 234 
2 329 / 0 174 / 0  2 323 / 105 256 / 117 
3 1.268 / 0 126 / 47 3 80 / 0 414 / 0 
4 1.206 / 0 128 / 12 4 238 /30 9 / 0 
5 160 / 28 150 / 0 5 49 / 3 342 / 40 
6 147 / 0 343 / 0 6 69 / 90 58 / 0 
7 66 / 0 1.237 / 27 7 153 / 0 78 / 12 
8 4 / 0 1.820 /75 8 324 / 69 71 / 49 
9 49 / 23 870 / 66 9 40 /29 1.140 / 364 
10 172 / 7 9 / 3 10 270 / 122 799 / 256 
11 -- 105 / 40 -- -- -- 
12 -- 96 / 39 -- -- -- 
13 -- 115 / 15 -- -- -- 
14 -- 111 / 58 -- -- -- 
15 -- 1.130 / 133 -- -- -- 
16 -- 129 / 51 -- -- -- 
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Apêndice 1. Aspectos fitofisionômicos de Cerrado sensu stricto, nas populações estudadas de Connarus 
suberosus e Rourea induta (Connaraceae), no Distrito Federal, Brasil. a. Reserva do Centro Olímpico 
(CO) da Universidade de Brasília (UnB). b. Parque Ecológico Dom Bosco (PEDB). c. Reserva 
Ecológica do IBGE (Recor).   















































Apêndice 2. Connarus suberosus (Connaraceae), espécie dioica com labilidade sexual, endêmica do 
Cerrado brasileiro. a. Hábito. b. Botões florais próximo à antese. c. Flores masculinas puras. d. Flores 
masculinas instáveis (funcionalmente hermafroditas). e-f. Flores femininas puras e botões próximos à 
antese. g. Flores murchas. h. Frutos imaturos em diferentes estágios de desenvolvimento. i. Fruto 
maduro, apto à dispersão. j. Sementes negras com ariloide alaranjado. Fotos: Marília Paz (a-c, f-g, i) e 
Daniel Chaves (j).  

































Apêndice 3. Rourea induta (Connaraceae), espécie nativa ocorrente no Cerrado brasileiro. a. Hábito. b. 
Botões brancos próximo da antese brevistilo. c. Flores longistilas recém-abertas no primeiro dia e flores 
de segundo dia (d). e. Flores brevistilas recém-abertas no primeiro dia e flores de segundo dia (f). g. 
Flores murchas e secas. h. Fruto verde imaturo no início do desenvolvimento. i. Fruto maduro apto à 
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* Manuscrito formatado nas normas do periódico Biological Journal of The Linnean Society, a ser submetido após 
as sugestões da banca avaliadora (Anexo 1).  
 
Imagem: Inflorescência masculina de Connarus suberosus, em Cerrado sensu stricto, Diamantina (MG), Brasil. 







































Flores brevistilas são masculinas e flores longistilas são 
femininas em Connarus suberosus (Connaraceae): evolução da 
dioicia a partir da distilia?* 
 




O desequilíbrio de funções entre morfos florais é uma das principais pressões 
evolutivas para a evolução da distilia em outros sistemas reprodutivos. A quebra da 
heterostilia aconteceu múltiplas vezes nas angiospermas, direcionando plantas à dioicia ou 
homostilia. Connarus é um gênero diverso reprodutivamente e oportuniza um sistema para 
investigarmos mudanças de sistemas reprodutivos em espécies polimórficas. Para isso, flores 
de Connarus suberosus foram analisadas e mensuradas, a frequência dos morfos registradas, e 
a esterilidade masculina e feminina investigadas para testar a hipótese de dimorfismo sexual a 
partir do dimorfismo floral. Nossos resultados revelam os órgãos altos são mais precisos em 
relação aos baixos, que são estéreis. A presença de óvulos e a produção de pólen é 
correlacionada com os morfos, presente em flores femininas e masculinas, respectivamente, e 
evidenciam a dioicia funcional. A manifestação do hermafroditismo em algumas populações 
demonstra sugere inconstância na expressão sexual dos morfos. O desequilíbrio demográfico 
dos morfos favorece a funcionalidade feminina, responsável pela produção de frutos. Nós 
sugerimos que o desbalanceamento funcional e demográfico, em conjunto com a perda de 
função dos órgãos baixos limita a reciprocidade aos órgãos altos como responsáveis pelo 
cruzamento desassortivo entre as plantas, e evidencia a dioicia da espécie.  
 
PALAVRAS-CHAVE: dois verticilos de estames – esterilidade – heterostilia – labilidade 
sexual – óvulo – pistiloide –– pólen – Savana – subdioicia.   
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INTRODUÇÃO 
A dioicia é um sistema sexual relativamente raro, presente em aproximadamente 6% 
das angiospermas, de forma que flores unissexuadas masculinas e femininas ocorrem em 
indivíduos separados (Renner, 2014). A dioicia surgiu inúmeras vezes ao longo da história de 
vida das angiospermas, sendo um caráter difícil de ser revertido nas linhagens após o seu 
estabelecimento nos táxons (Barrett, 2013). Em teoria, o estabelecimento da dioicia está 
relacionado com a saturação da endogamia na população, favorecendo, gradativamente, 
mutações masculinas e femininas que direcionariam populações hermafroditas à condição de 
dimorfismo sexual (Charlesworth & Charlesworth, 1978; Bawa, 1980). Neste cenário, 
espécies mutantes estéreis funcionariam como unissexuadas, desempenhando apenas uma 
função (masculina ou feminina) na população, enquanto outros indivíduos poderiam exibir 
flores funcionalmente hermafroditas como uma variação ou estágio da dioicia (e.g. 
ginodioicia: plantas femininas e hermafroditas; androdioicia: plantas masculinas e 
hermafroditas).  
A separação funcional das flores resolve a auto interferência sexual na flor e a 
depressão endogâmica nas espécies (Bawa, 1980). Mas por outro lado, impulsiona o trade-off 
de maneira diferente entre plantas masculinas e femininas, sobretudo quanto à alocação de 
recursos. Por exemplo, a produção de frutos em plantas femininas depende de uma 
assimilação adicional de carbono, ao passo que a produção de pólen em plantas masculinas 
requer maiores quantidades de nitrogênio (Barrett & Hough, 2013). Além do trade-off, 
interações bióticas de polinizadores e dispersores (Avila-Sakar & Domínguez, 2000; 
Campbell, 2000; Pérez-Barrales et al., 2010; Simón-Porcar et al., 2014), doenças e patógenos 
naturais (Steets et al., 2007; Vega-Frutis et al., 2013; Bruns et al., 2018) também vêm sendo 
apontados como uma importante força na evolução e separação dos sexos em plantas. De fato, 
respostas nutricionais e interações bióticas diferenciadas, favorecendo indivíduos unissexuais 
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em relação a indivíduos hermafroditas, aceleram a especialização sexual dos morfos porque 
influenciam custos reprodutivos distintos entre funções masculinas, femininas e/ou 
hermafroditas.  
A expressão do sexo na dioicia e suas variações (subdioicia, ginodioicia, androdioicia) 
envolve a interação entre genótipo e ambiente (Barrett & Houghet, 2013). Contudo, a 
inconstância na expressão do sexo em indivíduos dioicos resulta na manifestação do 
hermafroditismo e na coexistência de três morfos na população (e.g. Ehlers & Bataillon, 
2007; Barrett & Houghet, 2013; Field et al., 2013; Saumitou-Laprade et al., 2018; Cossard & 
Pannel, 2019). A labilidade sexual pode envolver um (comumente o masculino) ou os dois 
sexos, e reflete os caminhos evolutivos do grupo fundador e a transição do sistema 
reprodutivo destas espécies (Ehlers & Bataillon, 2007). Uma das alternativas a evolução da 
dioicia é a partir da heterostilia, sistema floral que possui flores morfologicamente distintas 
em relação ao posicionamento de estames e pistilo, descrita em algumas famílias (Barrett, 
1992). Nestas espécies, a função masculina é desempenhada pelas flores que possuem o 
estilete curto e anteras altas (brevistilas) e a feminina realizada por flores que possuem o 
estilete longo e anteras baixas (longistilas) (Ornduff, 1966; Lloyd, 1979; Beach & Bawa, 
1980; Bawa & Beach, 1981; Barrett, 1992; Pailler et al., 1998; Pendleton et al., 2000). A alta 
assimetria na transferência de pólen entre morfos pode estimular aptidões distintas entre 
doação e recepção de pólen entre indivíduos e quando associado à esterilidade parcial de um 
dos gêneros (principalmente masculino) é o principal fator desencadeador da evolução da 
distilia em dioicia.    
A dioicia em Connaraceae é considerada pouco comum e mau-elucidada. Apenas com 
um representante dioico, a espécie africana Elliphantus beccarii, poucas informações foram 
adicionadas em termos reprodutivos desde os estudos de Lemmens (1989). Connaraceae é uma 
família pantropical de plantas lenhosas com uma variedade de sistemas reprodutivos, tanto com 
                                                                                                  Capítulo 3  
146 
polimorfismos florais (e.g. heterostilia, dimorfismo estilar, polimorfismo misto, homostilia) 
quanto sistemas sexuais (e.g. androdioicia, dioicia) (Capítulo 1 desta tese). A presença de 
estames e pistilos estéreis e não-funcionais, restrita a espécies da tribo Cnestidae que inclui 
Connarus L., o maior gênero da família (ca. 70 espécies), sugere dimorfismo funcional, bem 
como suscita questionamentos sobre a transição de sistemas sexuais no grupo.  
Neste estudo, nós investigamos a morfologia e a funcionalidade dos órgãos reprodutivos 
de Connarus suberosus, uma arvoreta endêmica da Savana brasileira com ampla distribuição 
no bioma, mas com baixa densidade populacional (Padilha et al., 2008; Flora do Brasil 2020 
em construção). Estudos anteriores classificam o sistema sexual da espécie como dioica 
(Milhomens & Proença, 2002), polígama (Denardi, 2008) ou hermafrodita (Saraiva et al., 
1996), especificamente distílica (Forero, 1983), embora algumas dessas investigações não 
tenham o sistema reprodutivo como tema central ou sejam oriundas de pouca experimentação, 
espécimes e populações. Especificamente, nós propomos que as diferenças na forma e tamanho 
do ápice estigmático e o dimorfismo polínico são indícios de uma possível distilia (Barrett, 
1992), de modo que a esterilidade dos órgãos impõe diferenças na eficiência das aptidões 
funcionais masculinas e femininas nos morfos.  
 
MATERIAL E MÉTODOS 
Área de estudo – Seis populações da região Central do Brasil foram selecionadas entre 
agosto de 2016 e outubro de 2018. O número de indivíduos e o tipo de análise realizada em 
cada população estão discriminadas no material Suplementar 1. O clima da região é o tropical 
de savana (Aw) (Köppen), sazonal com duas estações: fria e seca (maio a setembro) e outra 
quente e úmida (outubro a abril) (Alvares et al., 2014). A temperatura média é de 22°C, com 
precipitação média anual de 1.453 mm e altitude entre 1.045-146 m, e 60% de média anual de 
umidade relativa do ar (Brasil, 2004). A vegetação das áreas coletadas é do tipo savânica, 
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conhecida como “Cerrado”, exibe fitofisionomia de áreas abertas de vegetação campestre, 
árvores de médio porte e arbustos distribuídos espaçadamente com vegetação rasteira 
predominante (Ribeiro & Walter, 2008).   
Espécie estudada – Connarus suberosus é uma arvoreta (1.5-4.0 m de altura) com flores 
pequenas (comprimento e largura ≤ 10 mm), esverdeadas, com cinco estames altos 
(epissépalos) e cinco baixos (epipétalos), atrativas à pequenos insetos, principalmente abelhas 
(Paz J., dados não publicados). O carpelo é solitário e possui dois óvulos hemítropos (Jongkind, 
1989). A espécie possui dois tipos de flores, uma com pistilo curto e estames longos e outra 
com pistilo longo e estames curtos, ambas localizadas em indivíduos distintos (Apêndice 1). O 
fruto é seco, do tipo folículo alaranjado, com ariloide, possivelmente, disperso por aves. A 
floração ocorre em agosto, no final da estação seca, e a dispersão das sementes entre outubro e 
dezembro, na estação chuvosa (Capítulo 2 desta tese).  
Frequência dos morfos sexuais – O registro dos morfos foi realizado em cada 
população a partir de uma linha amostral com a coleta de uma flor por indivíduo fértil 
distantes pelo menos 2 m entre eles. A partir das coletas, os morfos sexuais foram 
identificados.  
Morfometria floral e inacurácia da reciprocidade  – As flores foram acondicionadas 
em álcool 70%, dissecadas longitudinalmente, fotografadas em estereomicroscópio Leica Ez4 
- Laz Ez® software v 3.4.0 e mensuradas através do software ImagemJ® 1.49v. O 
comprimento dos estames altos e baixos foi considerado da base do filete até o ponto médio 
de inserção da antera; e o comprimento do pistilo foi considerado da base do ovário até o 
ápice do estigma. Nós consideramos dois morfos em C. suberosus: flores de pistilo curto 
(pistilo abaixo dos dois verticilos de estames) e flores de pistilo longo (pistilo acima dos dois 
grupos de estames). Eventualmente, em algumas flores a altura do estigma contata as anteras 
no nível alto ou baixo.  
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A reciprocidade entre os morfos foi estimada indiretamente, através do desvio da 
correspondência espacial (inacurácia) entre os órgãos masculinos e femininos em flores 
opostas, considerando os dois verticilos de estames. O valor numérico do cálculo da 
inacurácia pode ser interpretado como a redução percentual da capacidade do estigma-pólen 
correspondente. Nós promovemos adaptações equacionais no índice de inacurácia de 
Armbruster et al. (2017) em virtude da presença de dois verticilos de estames em C. 
suberosus. As comparações entre as populações foram realizadas através dos valores de 
inacurácia total média estandardizados. Para tal, em cada população nós mensuramos a média 
(—) e a variância (V) da altura da antera flor pistilo curto (A1 alta e A2 baixa); altura do 
estigma flor pistilo longo (S); altura da antera flor pistilo longo (a1 alta e a2 baixa); e altura 
do estigma flor pistilo curto (s). Assim, a inacurácia foi calculada para cada população a partir 
de quatro equações:  
(1) Inacuráciaórgãos altos1 =  + VA1 + VS);  
(2) Inacuráciaórgãos altos2 =  + VA2 + VS);  
(3) Inacuráciaórgãos baixos1 =  + Va1 + Vs);  
(4) Inacuráciaórgãos baixos2 =  + Va2 + Vs).  
Dimorfismo polínico – As análises polínicas foram realizadas em duas populações, 
considerando apenas um botão floral próximo à antese por indivíduo (n = ca. 10/morfo e por 
nível de antera, S1). Em uma lâmina, as anteras foram maceradas com carmim acético 1% + 1 
gota de glicerina para corar os grãos de pólen viáveis e evitar o ressecamento da lâmina, 
respectivamente. Sob microscopia óptica, o diâmetro polínico polar e equatorial foi mensurado 
a partir da contagem aleatória de dez grãos considerados viáveis em cada lâmina.  
Produção total de pólen, esterilidade masculina e feminina – Grãos de pólen foram 
fotografados em microscópio Leica DM750 M e mensurados no software ImagemJ© 1.49v. A 
produção total de pólen por flor foi estimada a partir da contagem de grãos viáveis (corados de 
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vermelho e morfologicamente íntegros) e não-viáveis (não-corados, vazios ou amorfos) de uma 
antera, multiplicado pelo número total de anteras: cinco altas e cinco baixas (adaptado de 
Kearns & Inouye, 1993). A esterilidade masculina foi estimada a partir da quantidade de grãos 
de pólen inviáveis nas anteras (Apêndice 2). O morfo e os níveis de anteras foram considerados 
em todas as análises. A esterilidade feminina foi investigada a partir da dessecação longitudinal 
dos ovários nas flores para a contagem de óvulos em todas as flores coletadas. Na ocorrência 
de óvulos com má-formação ou ausentes as flores foram consideradas estéreis.  
Análises estatísticas – A razão de ocorrência dos morfos foi testada através do Qui-
quadrado teste (χ2). Para caracterizarmos a variação em altura das estruturas sexuais, nós 
comparamos a altura das anteras (altas e baixas) e estigma entre flores de morfos opostos 
utilizando Anova multi-way, com a “população” sendo uma variável aleatória e o “morfo” 
como variável fixa nas análises. A diferença estigma-antera alta e baixa também foi testada 
entre morfos através do t-test para amostras independentes. Quando significativa a diferença na 
altura das anteras e estigmas entre os morfos, significa dizer que a espécie tem hercogamia 
recíproca. Nós também calculamos o coeficiente de variação (CV = desvio padrão/média) da 
altura da anteras e estigma para cada morfo. Para verificarmos se o CV é influenciado pelo “tipo 
do órgão” (variável fixa), “nível de altura” e “população” (variáveis aleatórias) ou pela 
interação entre as variáveis, nós utilizamos Anova multi-way.  
Nós comparamos o diâmetro polínico polar e equatorial entre anteras altas e baixas da 
mesma flor utilizando t-test para amostras independentes. Entre morfos, o diâmetro polínico foi 
testado utilizando Anova multi-way, com o “nível da antera” sendo uma variável aleatória e o 
“morfo” variável fixa nas análises. Para testar as diferenças na produção total de pólen, pólen 
viável e não-viável, nós utilizamos Mann-Whitney test (U) entre os níveis de anteras na mesma 
flor; e o Kruskall-Wallis test para avaliar o comportamento entre os morfos, níveis de anteras e 
populações. A esterilidade feminina foi investigada através do Modelo Linear Generalizado 
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(GLM) (função R 'glm') para dados binomiais com função ‘link logit’, relacionando a presença 
de óvulos nas flores com o morfo e população. Todas as análises estatísticas foram realizadas 
no software R version 3.4.5 (R Development Core Team, 2019), respeitando os pressupostos 
de normalidade dos dados, homogeneidade das variâncias e normalidade dos resíduos, adotando 
o valor de significância p = 0.05. 
 
RESULTADOS 
Morfologia floral e frequência dos morfos – Apesar da bissexualidade estrutural, as 
flores são funcionalmente masculinas (sem óvulos) ou femininas (sem pólen). Proporções 
variadas de indivíduos hermafroditas foram encontrados em algumas populações, alguns 
morfologicamente masculinos: flores de pistilo curto fértil (masculinos inconstantes) e outros 
morfologicamente femininos: flores de pistilo longo com anteras com pólen viável (Figura 1). 
Todas as populações exibiram desvio na frequência dos morfos sexuais, com favorecimento 
de plantas femininas em cinco das seis populações (todos chi-quadrado test = P < 0.05, S1). 
Morfometria floral e reciprocidade – Os morfos sexuais são também diferenciados 
pelo comprimento do pistilo e posicionamento recíproco dos estames (Figura 2, valores 
Anova: morfo * população P < 0.01). Assim, flores masculinas exibem pistiloide curto e 
estéril com estames longos, enquanto flores femininas possuem pistilo longo e estaminódios 
sem pólen. Contudo, morfologicamente, as flores masculinas e femininas são análogas às 
flores brevistilas e longistilas, respectivamente. A hercogamia entre o estigma do pistiloide e 
anteras altas e estigma e anteras baixas dos estaminódios também diferiram entre flores 
masculinas e femininas (Tabela 1, quase todos t-test P <0.05). A média e o desvio padrão da 
altura do estigma e das anteras são descritas na Tabela 1. O CV da altura é influenciado pelo 
tipo do órgão (Anova, F(1, 22) = 5.79, P = 0.02). Anteras variam mais em altura (média 0.34) 
do que o estigma (0.27) e, por isso influenciam mais no desvio da reciprocidade entre morfos 
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(inacurácia 36% e 14%, respectivamente) (Tabela 1). O estigma baixo (pistiloide) varia mais 
em altura do que o alto, enquanto os estames variam em ambos os níveis (Figura 3). No geral, 
os maiores valores de inacurácia são atribuídos aos órgãos baixos porque estes têm maior 
variância na altura e são estéreis e, consequentemente, são menos recíprocos entre si. A 
reciprocidade entre os morfos é baixa, em virtude dos altos valores inacurácia total das 
populações (superior a 70 mm2). 
Esterilidade feminina e masculina – A presença de óvulos, quantidade de pólen 
produzido e grãos inviáveis diferem significativamente entre plantas masculinas e femininas 
(todos os valores Kruskal-Wallis test P < 0.05), independentemente das populações (todos os 
valores P > 0.05, Tabela 2). Flores masculinas possuem óvulos estéreis e grãos de pólen 
viáveis, sendo funcionalmente masculinas (GLM: presença de óvulo * morfo, z = 7.56, P < 
0.001). Em algumas flores, a ausência do óvulo é completa, enquanto em outras há vestígios 
do rudimento seminal (S2). Oito indivíduos masculinos inconstantes (com óvulos) foram 
registrados em metade das populações estudadas (Figura 4). Das trintas flores femininas 
investigadas quanto à produção de pólen, 60% são puramente femininas (estéreis em pólen) e 
40% são inconstantes e produzem baixíssima quantidade de pólen. Quando com pólen, na 
média a produção feminina inconstante (22.50/flor) representa 1% do total masculino 
(1.683/flor). Além de produção ínfima de pólen, 29% do que é produzido é inviável à 
polinização nos dois níveis de anteras (Figura 4). Por outro lado, nas plantas masculinas a 
produção de pólen nas anteras altas, mais recíproca, é quase o dobro das baixas (valores t-test 
P < 0.05), menos recíproca, com apenas 6% de pólen inviável em ambos os níveis (valores t-
test P > 0.05, Tabela 2).  
 
DISCUSSÃO 
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Os nossos resultados demonstram que a disposição dos órgãos sexuais nas flores 
masculinas e femininas e o dimorfismo polínico em Connarus suberosus são análogos ao 
encontrado nos morfos brevistilo e longistilo da distilia, respectivamente. Contudo, o morfo 
com anteras mais expostas desempenha a função de doação de pólen e o morfo com pistilo 
longo atua como receptor de pólen, por isso a dioicia funcional da espécie é proposta. Além 
disso, a esterilidade dos órgãos baixos, tanto estames quanto pistilos, contribuem para a baixa 
reciprocidade entre eles e entre os morfos, o que reforça mais ainda a especialização sexual na 
espécie. Ao mesmo tempo, o fluxo de pólen cruzado entre os órgãos altos ocorre 
naturalmente, uma vez que são férteis e estão mais expostos aos polinizadores. O 
desequilíbrio na aptidão funcional dos morfos distílicos atende aos modelos teóricos para a 
evolução da dioicia a partir de uma origem heterostílica (Bawa, 1980), sendo também 
observada em outras famílias botânicas (Baena-Díaz et al., 2012; Watanabe et al., 2013; Yuan 
et al., 2017). A presença de indivíduos funcionalmente hermafroditas pode refletir a 
plasticidade na expressão sexual dos morfos dioicos, e favorecer uma segurança reprodutiva 
na população a partir do incremento de pólen ou frutos. Por fim, a anisopletia dos morfos em 
todas as populações favorece a função feminina, responsável pela produção de frutos. Nós 
consideramos que as alterações morfofisiológicas refletem a mudança do polimorfismo floral 
heterostílico em dimorfismo sexual nos morfos, e fomentamos as hipóteses evolutivas 
envolvidos na mudança de sistemas reprodutivos em plantas polimórficas.  
 Na construção de modelos teóricos da hercogamia recíproca e evolução da heterostilia, 
Lloyd & Webb (1992) assumem que a pressão exercida pelos polinizadores é uma força 
importante na separação espacial dos estigmas. Mas, diferentemente do que se tem reportado 
na literatura mais frequentemente (Ferrero et al., 2011; Haddadchi, 2013), em nosso estudo a 
variação das anteras foi maior do que a dos estigmas. O mesmo comportamento também foi 
evidenciado em muitas outras Connaraceae e espécies de Erythroxylum (Silva, 2018), de 
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forma que o coeficiente de variação das anteras é maior que o estigma (Capítulo 1 desta tese). 
Nestas espécies, a corola aberta com órgãos sexuais livres, sem a presença de tubo floral 
como na maioria das heterostílicas, oferece pouca restrição morfológica ao acesso do 
polinizador, e talvez por isso, exerçam pressão diferenciada nos órgãos (Santos-Gally et al., 
2013). Assim, a alta variância na altura das anteras pode ser uma resposta a uma amplitude 
maior de deposição de pólen no corpo do polinizador. Órgãos altos estão mais expostos às 
abelhas polinizadoras, e exibem maior reciprocidade entre si porque são férteis, sendo os 
responsáveis pela polinização cruzada na espécie em estudo.  
A dioicia está correlacionada positivamente com espécies heterostílicas e lenhosas, 
ambos caráteres presentes nas Connaraceae (Bawa, 1980; Renner, 2014). Plantas brevistilas 
desempenhando a função de doação de pólen e plantas longistilas atuando na recepção do 
pólen é muito comum em espécies que mudaram de sistema distílico para o dioico (Beach & 
Bawa, 1980; Muenchow & Grebus, 1989; Naiki & Kato, 1999; Li et al., 2010; Sugawara et 
al., 2011; Watanabe et al., 2013; Yuan et al., 2017; Kong & Hong, 2018). Lemmens (1989) 
hipotetiza que em Connaraceae a dioicia é um sistema recente oriundo da heterostilia, comum 
em toda a família, e estaria associada a gêneros de carpelos solitários. Na família, a presença 
de pistiloides e estaminoides ocorre no nível baixo e é limitada a representantes da tribo 
Cnestidae (Capítulo 1 desta tese). Connarus é um gênero monocarpelar e pertence a esta tribo, 
assim como têm outros representantes dioicos e androdioicos (Capítulo 1 desta tese). Os 
nossos resultados também sustentam a mudança da dioicia a partir da distilia, embora a 
evolução dos sistemas reprodutivos no gênero só pode ser confirmada a partir de inferências 
moleculares filogenéticas, estudos ainda inéditos na família.  
A perda do polinizador efetivo ou mudança de polinizadores pode induzir a quebra da 
distilia em outros sistemas reprodutivos, e muitos estudos teóricos e experimentais 
evidenciam essa transição. Em espécies de Narcissus (Amaryllidaceae), polinizadores mais 
                                                                                                  Capítulo 3  
154 
eficientes de língua longa promovem a manutenção do dimorfismo estilar, através do 
cruzamento desassortivo (Pérez-Barrales et al., 2010; Simón-Porcar et al., 2014), ao mesmo 
tempo que polinizadores de língua curta são responsáveis pelo monomorfismo de outras 
populações (Pérez-Barrales et al., 2010). Ao passo que em Psychotria homalosperma 
(Rubiaceae, Watanabe et al., 2017), a mudança de mariposas por abelhas tornou o fluxo 
polínico unidirecional, influenciando a transição da distilia a dioicia na espécie, assim como já 
proposto por Beach & Bawa (1980). Isto demonstra que fluxo unidirecional de visitação pode 
implicar em diferenças no sucesso reprodutivo dos morfos e liderar a especialização sexual 
dos morfos. A arquitetura floral também tem forte correlação evolutiva com polimorfismos 
florais, de maneira que tubos florais estreitos e longos são associados com a heterostilia e 
dimorfismos estilares, e uma corola mais aberta, como nas Connaraceae, é pouco comum em 
sistemas em que a reciprocidade dos órgãos sexuais é importante para o fluxo cruzado de 
pólen.  
O desvio acentuado favorecendo o morfo funcionalmente feminino de C. suberosus 
contraria às expectativas de frequência equilibrada entre espécies polimórficas, sobretudo 
porque nestes sistemas a seleção é dependente de frequência negativa e o acasalamento é 
influenciado demograficamente pelos morfos (Rocca & Sazima, 2006). Apesar de ser menos 
frequente, plantas masculinas produzem mais flores e são mais altas e, talvez dessa maneira, 
indivíduos masculinos compensem o desfavorecimento demográfico com maior investimento 
vegetativo, maior produção de flores doadoras de pólen e taxas de visitação quando 
comparado às plantas femininas, como demonstrado em muitas espécies dioicas (Barrett & 
Hough, 2013; Field et al., 2013; Capítulo 2 desta tese). É comum que muitas espécies dioicas 
realizem estratégias diferenciadas na alocação de recursos entre os morfos. Recursos 
masculinos são mais aplicados em aspectos vegetativos e número de flores/inflorescência, ao 
passo que os recursos femininos são investidos com maior frequência na formação e dispersão 
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do fruto (Pannell, 2002; Amorim & Oliveira, 2006; Rocca & Sazima 2006; Mazza et al., 
2011). Deste modo, os custos reprodutivos resultam em compensações fisiológicas na 
distribuição de recursos impulsionando o trade-off de maneira diferenciada entre indivíduos 
masculinos e femininos (Barrett et al., 2010). 
O investimento de pólen está concentrado nos estames altos, os que são mais 
recíprocos e próximo ao estigma das flores femininas de C. suberosus. A produção de pólen 
diferenciada - anteras baixas possuem metade do pólen das altas -  pode ser explicada pela 
própria disposição dos órgãos em C. suberosus, e o fluxo de pólen disassortivo distílico 
esperado. No geral, a maioria das espécies distílicas exibe um único nível de estames, assim o 
cruzamento entre anteras longas brevistilas e estigma longo longistilo é direto (Barrett, 1992). 
Este não é o caso das Connaraceae, pois a presença de dois verticilos estaminais torna o 
cruzamento mais complexo e indireto: anteras altas e baixas masculina vs. estigma longo 
feminino. As anteras altas masculinas são mais recíprocas com o estigma feminino e, por isso 
é de se esperar que exibam mais grãos de pólen em comparação com as anteras baixas 
masculinas, redundantes nesse cruzamento. Apesar disso, os grãos de pólen do nível mais 
baixo também podem atingir estigmas mais baixos, uma vez que a variância na altura do 
estigma é alta. 
O dimorfismo sexual em Connaraceae é subestimado, sobretudo porque são muito 
poucos os estudos morfológicos e experimentais realizados na família até o momento (Baker, 
1962; Lemmens, 1989; Lenza et al., 2008; Rodrigues et al., 2014; Capítulo 1 e 2 desta tese; 
presente estudo). A família é polimórfica e, por isso muitas espécies foram erroneamente 
consideradas heterostílicas devido à dificuldade em atribuir a dioicia ou o hermafroditismo a 
uma espécie a partir de inspeções visuais, especialmente considerando apenas espécimes 
herborizados (Lemmens, 1989; Capítulo 1 desta tese). Ornduff (1966) e Pailler et al. (1998) já 
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haviam sugerido a funcionalidade dioica a partir de uma configuração morfológica distílica, 
fato agora, sistematicamente, confirmado em C. suberosus. 
 
Dimorfismo sexual e instabilidade na expressão dos morfos 
Flores hermafroditas, além das funcionalmente unissexuadas, também foram 
observadas, além do nosso estudo, em outras espécies dioicas e androdioicas de Connarus e 
Elliphantus (Connaraceae) (Lemmens, 1989; Denardi, 2008; Capítulo 1 desta tese). A relação 
entre indivíduos unissexuados e hermafroditas (polígamas) é pouco compreendida, de modo 
que não se sabe a real contribuição dessas flores (proporcionalmente baixa) nas populações ou 
no sistema sexual das espécies envolvidas. Mas, a formação de frutos em algumas poucas 
plantas masculinas de C. suberosus (Capítulo 2 desta tese) sugere que os indivíduos 
funcionalmente hermafroditos podem contribuir para a frutificação de uma população, o que 
torna o sistema sexual destas espécies ainda mais complexo e interessante para estudos 
futuros, sobretudo a respeito da genética de populações e evolução dos sistemas sexuais 
polimórficos. De maneira análoga a C. suberosus (Dernardi, 2008), Fraxinus excelsior 
(Oleaceae) também já foi considerada uma espécie polígama. Mas, após investigações acerca 
do seu sistema de incompatibilidade e a confirmação da labilidade nas duas funções sexuais: 
indivíduos femininos inconstantes e indivíduos masculinos inconstantes, F. Excelsior foi 
definida como uma espécie subdioica e não polígama.   
Na literatura, em muitas espécies dioicas a ocorrência rara de hermafroditismo tem 
sido relatada com o termo “subdioicia” ou “inconstância na expressão sexual”, refletindo uma 
situação onde coexistem três morfos na população com diferentes possibilidades de 
interpretações ecológicas e evolutivas (ver revisão em Delph & Wolf, 2005; Ehlers & 
Bataillon, 2007; Barrett et al., 2010; Barrett, 2013). A ocorrência de flores hermafroditas em 
algumas populações podem ser resquícios evolutivos da transição de sistemas reprodutivos, o 
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‘developmental noise’ de Lloyd & Bawa (1984), mas também pode refletir valor adaptativo 
em relação ao ambiente abiótico demonstrando labilidade na expressão sexual dos morfos 
(Delph & Wolf, 2005). Nos trabalhos compilados e nos modelos teóricos propostos por Ehlers 
& Bataillon (2007), a inconstância sexual nos morfos é mais frequente em espécies com 
evolução recente da dioicia e polinizada por insetos. A labilidade masculina é muito mais 
reportada na literatura e está relacionada à evolução da dioicia via ginodioicia, enquanto a 
instabilidade feminina é menos comum e está associada a androdioicia, sistema bem raro nas 
angiospermas (Cossard & Pannell, 2019). No entanto, a inconstância sexual em ambos as 
funções (masculina e feminina) a partir de uma morfologia floral distílica, como em C. 
suberosus é incipiente na literatura. A labilidade em ambos os sexos somente é mencionada 
para espécies monoicas (Ehlers & Bataillon, 2007; Cossard & Pannell, 2019).   
Connarus suberosus pode ser considerada uma espécie dioica com inconstância sexual 
porque exibe prevalência superior a 5% de indivíduos hermafroditas (quando presentes nas 
populações, Ehlers & Bataillon, 2007). Indivíduos hermafroditas são responsáveis pelo maior 
sucesso na (re)colonização local ou de novos ambientes, sobretudo se estes forem 
autofecundáveis. Sendo assim, se pensarmos que Connaraceae é uma família 
predominantemente florestal (Lemmens et al., 2004) e a formação do Cerrado é recente, 
datado entre quatro e dez milhões de anos (Simon et al., 2009), talvez, a presença de 
indivíduos hermafroditas tenha contribuído para a ampla distribuição desta espécie no bioma 
(Forero, 1983). É sabido que muitas famílias no Cerrado contaram com a contribuição de 
linhagens oriundas de florestas úmidas, e.g. Floresta Amazônica e Atlântica (Simon et al., 
2009), centros de endemismo e diversificação das Connaraceae e de Connarus (Forero, 1983). 
Em um contexto evolutivo recente, Ehlers & Bataillon (2007) afirmam que a presença de 
labilidade sexual ou subdioicia nas espécies é mais frequente quando comparado com 
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sistemas sexuais mais antigos nas linhagens de plantas, cenário que talvez represente C. 
suberosus.  
Connarus suberosus tem fluxo polínico majoritariamente unidirecional, uma vez que o 
pólen abundante em anteras masculinas vá em direção ao estigma feminino. Flores de corola 
aberta, pequenas e com pouca limitação morfológica no acesso aos recursos florais atraem 
uma grande comunidade de visitantes florais generalistas, responsáveis pela sua polinização 
pouco especializada (Paz J., dados não publicados). Os nossos resultados fornecem mais 
subsídios para a hipótese da mudança de sistema reprodutivo para a dioicia a partir da 
heterostilia. A presença dos morfos florais, HR e diferenças no tamanho do grão de pólen 
entre morfos, com o diâmetro polar e equatorial maior em plantas de pistilo curto, são 
características associadas às espécies heterostílicas (Barrett, 1992). Mas, o desbalanceamento 




Nós demonstramos que Connarus suberosus é claramente uma espécie funcionalmente 
dioica com flores morfologicamente distílicas. Além de indivíduos masculinos (de flores 
brevistilas) e femininos (de flores longistilas), em algumas populações, indivíduos 
inconstantes de ambos os sexos expressam o hermafroditismo e podem assegurar a 
reprodução na colonização de novos ambientes. Os órgãos baixos são menos recíprocos são 
menos recíprocos entre si porque são estéreis, assim como os órgãos altos são mais precisos 
entre si, pois deles dependem o fluxo de pólen cruzado. O desequilíbrio da frequência dos 
morfos, favorecendo as plantas femininas nas populações ressaltam o dimorfismo sexual entre 
os morfos. Contudo, os mecanismos fisiológicos de incompatibilidade, o porquê de indivíduos 
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hermafroditas nas populações e as relações filogenéticas envolvidas na evolução do sistema 
polimórfico na espécie são questões que ainda permanecem abertas.   
 
Material suplementar 
Dados e informações adicionais estão disponíveis no material suplementar: S1. 
Populações de Connarus suberosus na Savana brasileira e análises realizadas; S2. Flores 
evidenciando os órgãos sexuais férteis e estéreis em Connarus suberosus.  
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Tabela 1. Média e (Variância) associadas ao desvio da reciprocidade perfeita (inacurácia) entre a altura das anteras altas (A1 e A2) e baixas (B1 e B2) e estigma 
de flores masculinas e femininas, em populações de Connarus suberosus (Connaraceae) na Savana brasileira. A distância estigma-antera em cada nível e o teste 
associado entre morfos também é demonstrada. [CV = coeficiente de variação; n = número de flores amostradas; F = flores femininas; M = flores masculinas; 
X = média de todas as estruturas sexuais; Ant = antera; Est = estigma; T = inacurácia total média estandardizada; média ± desvio padrão; ***P< 0.001; **P< 
0.01; *P < 0.05; ns = não significativo após t-test (α < 0.05)]. 
 
População 







CV Inacurácia Distância estigma-estame nível 





T Masculino Feminino Resultado do t-test 
entre morfo 
Todos os valores em mm Valores% mm2 Todos os valores em mm 
1. Alexânia 



















-2.16 ± 0.77 
-0.87 ± 0.58 
1.47 ± 0.56 
2.15 ± 0.77 
t (10.35) = -10.703*** 
t (14.82) = -9.2101*** 
2. CO 



















-1.75 ± 0.89 
-0.66 ± 0.62 
1.45 ± 0.65 
2.00 ± 0.65 
t (42.19) = -14.435*** 
t (47.94) = -14.905*** 
3. Cristalina 



















-1.18 ± 0.89 
0.00 ± 0.65 
1.22 ± 0.70 
1.98 ± 0.80 
t (10.12) = -6.2166*** 
t (15.00) = -5.9934*** 
4. Dom Bosco  



















-1.73 ± 0.67 
-0.53 ± 0.79 
1.46 ± 0.77 
2.25 ± 0.75 
t (12.54) = -10.07*** 
t (19.50) = -11.139*** 
5. Paranoá 



















-1.43 ± 0.33 
0.12 ± 1.04 
1.10 ± 0.47 
1.68 ± 0.47 
t (1.54) = -6.8441* 
t (3.96) = -2.518ns 
6. Recor 



















-1.18 ± 0.84 
-0.03 ± 0.37 
1.04 ± 0.47 
1.64 ± 0.47 
t (6.79) = -5.994*** 
t (12.81) = -8.1219*** 
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Tabela 2. Análises polínicas (média ± desvio padrão) e resultados estatísticos associados entre anteras altas e baixas de flores masculinas e femininas em 
Connarus suberosus (Connaraceae), em populações da Savana brasileira. Resultados significativos após t test, Mann-Whitney test, Kruskal-Wallis test e Anova 
multi-way estão indicados com asterisco (*). 
 
 FLOR MASCULINA  FLOR FEMININA  RESULTADOS ESTATÍSTICOS  
ENTRE MORFOS (p < 0.05)  ANTERA ALTA ANTERA BAIXA  ANTERA ALTA ANTERA BAIXA  
I. Diâmetro polínico (μm)       
Diâmetro equatorial  27 ± 6.67  24 ± 5.52  23 ± 8.02 20 ± 5.65  Altura: F (1, 280) = 3.32, P > 0.05 
Morfo: F (1, 280) = 23.54, P < 0.05* 
Altura * Morfo: F (1, 280) = 0.10, P > 0.05 
t-test (intramorfo) t (171.51) = 2.48, P < 0.05*  t (112.1) = -1.24, P > 0.05 
 
Diâmetro polar 24 ± 5.52 24 ± 5.69  23 ± 8.37 20 ± 5.50  Altura: F (1, 280) = 1.51, P > 0.05 
Morfo: F (1, 280) = 9.08, P < 0.01* 
Altura * Morfo: F (1, 280) = 2.05, P > 0.05 
t-test (intramorfo) t (181.81) = 0.86, P > 0.05  t (110.73) = -0.41, P > 0.05 
 
II. Produção total de pólen (n por flor)      
 2336.30 ± 1295.56 1247.83 ± 765.12  27.86 ± 28.18 13.85 ± 7.11  Altura: H(1) = 0.58, P > 0.05 
Morfo: H(1) = 56.86, P < 0.001* 
População: H(1) = 1.49, P > 0.05 
Mann-Whitney test 
(intramorfo) 
U = 393.5, P < 0.01*   U = 173, P > 0.05 
 
III. Viabilidade polínica (n por flor)       
 2243.91 ± 1282.28 1122.17 ± 742.74  18.57 ± 17.33 10.77 ± 7.56  Altura: H(1) = 0.59, P > 0.05 
Morfo: H(1) = 56.89, P < 0.001* 
População: H(1) = 0.68, P > 0.05 
Mann-Whitney test 
(intramorfo) 
U = 401, P < 0.05*  U = 167, P > 0.05  
IV. Pólen estéril (n por flor)       
 92.39 ± 98.20 125.65 ± 181.86  9.29 ± 13.21 3.08 ± 5.01  Altura: H(1) = 0.15, P > 0.05 
Morfo: H(1) = 42.05, P < 0.001* 
População: H(1) = 2.62, P > 0.05 
Mann-Whitney test 
(intramorfo) 





















































Pop. 1: Alexânia Pop. 2: CO 











































Figura 1. Razão demográfica dos morfos sexuais em populações de Connarus suberosus 
(Connaraceae), espécie funcionalmente dioica endêmica da Savana brasileira. Em algumas populações 
além de indivíduos puramente masculinos (■) e femininos (■), alguns indivíduos exibem inconstância 
na expressão do sexo e manifestam o hermafroditismo em proporções variadas. (* não pode ser 
mensurado).   












F morfo (1, 161) = 123.4*** 
F população (5, 157) = 0.3 ns 
F morfo * população (11, 151) = 13.5*** 
F morfo (1, 161) = 86.7*** 
F população (5, 157) = 0.3 ns 
F morfo * população (11, 151) = 10.4*** 
F morfo (1, 161) = 136.0*** 
F população (5, 157) = 2.5* 





































































Figura 2. Comparações da altura das anteras altas, baixas e estigma entre flores funcionalmente 
masculina (■) e feminina (■) de Connarus suberosus, em seis populações da Savana brasileira, entre 
2016 e 2018. Os resultados da ANOVA multi-way (p = 0.05) estão discriminados em cada gráfico.  
























Figura 3. Coeficiente de variação (desvio padrão/média) de estames (▲) e estigma (●) nos verticilos 
altos e baixos, entre flores funcionalmente masculina e feminina de Connarus suberosus (Connaraceae), 
em seis populações da Savana brasileira. Os valores dos órgãos baixos estão circulados. 
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Figura 4. Comparações da produção total de pólen (■), grãos viáveis (■) e não-viavéis (■) entre as 
anteras altas e baixas, e presença de óvulos em flores funcionalmente masculina (І) e feminina (І), em 
diferentes populações de Connarus suberosus (Connaraceae) na Savana brasileira, entre 2016 e 2018. 
Nas análises polínicas, as barras representam a média e o erro padrão (IC = 95%). As letras diferentes e 
asterisco indicam diferenças estatísticas entre flores do mesmo morfo após Mann Whitney (***P < 
0.001; **P < 0.01; *P < 0.05). Nas análises de esterilidade feminina, as barras representam a soma de 
flores com a presença de óvulo nos morfos e o ajuste do melhor modelo GLM (distribuição binomial, 
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S1. Populações de Connarus suberosus acompanhadas na Savana brasileira para as análises morfométricas (m), esterilidade masculina (p) e feminina (s) e 
caracterização da frequência dos morfos nas populações, através do teste do Qui-quadrado (χ2, p = 5%). (UB = Herbário da Universidade de Brasília). 
 

















1.096 m, s 7: 10 
χ2 (1) = 17.000, 
P < 0.001 
Anisoplética 
↑♀ Paz, J.R.L. 107 
2 
Brasil: Distrito Federal - 
Centro Olímpico (CO) da 




1.004 m, p, s 24: 26 
χ2 (1) = 50.000, 
P < 0.001 
Anisoplética 
↑♀ Paz, J.R.L. 98 
3 
Brasil: Goiás - RPPN Linda 
Serra dos Topázios/Cristalina 
16°44’29.1”S, 
47°41’07.8”W 
1.077 m, s 7: 13 
χ2 (1) = 20.000, 
P < 0.001 
Anisoplética 
↑♀ Paz, J.R.L. 96 
4 
Brasil: Distrito Federal - 




1.061 m, p, s 13: 40 
χ2 (1) = 53.000, 
P < 0.001 
Anisoplética 
↑♀ Paz, J.R.L. 99 
5 
Brasil: Distrito Federal - Área 
urbana do Paranoá 
15°42’22” S, 
47°50’52”W  
1.093 m, s 4: 2 
χ2 (1) = 6.000, 
P < 0.01 
Anisoplética 
↑♂ Paz, J.R.L. 108 
6 
Brasil: Distrito Federal - 




1.137 m, s 6: 11 
χ2 (1) = 17.000, 
P < 0.001 
Anisoplética 
↑♀ Paz, J.R.L. 91 
 TOTAL 61: 102 --- --- --- 
 
 







































S2. Flores frescas evidenciando os órgãos sexuais de Connarus suberosus (Connaraceae), espécie dioica 
com instabilidade sexual, endêmica do Cerrado, Brasil. a1-a3. Flores de pistilo curto com estigma 
morfologicamente desenvolvido: estéril com óvulo atrofiado (a1) e óvulo ausente (c1) (= masculinas 
“puras”) e hermafrodita (b1, masculina “instável”). b1-b3. Flores de pistilo longo e estigma 
morfologicamente atrofiado, flores masculinas “puras”. c1-c3. Flores de pistilo longo e com anteras 
vazias de pólen (funcionalmente femininas “puras”) ou com baixa produção de pólen (hermafrodita, 
femininas “instáveis”), embora morfologicamente ambas sejam similares. As setas brancas destacam 
óvulos, e as setas vermelhas óvulos atrofiados. Notar o maior diâmetro e desenvolvimento das anteras 
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Apêndice 1. Detalhe das flores de Connarus suberosus (Connaraceae), uma espécie dioica com 
instabilidade sexual. a. Inflorescência de flores masculinas “puras” e destaque para o pistilo rudimentar 
e sem desenvolvimento estigmático (b, seta). c. Inflorescência masculina “instável”, com destaque para 
estilete e estigma desenvolvidos, tornando a flor hermafrodita (d, seta). e. Inflorescência feminina. f. 
Flor feminina “pura”: anteras estéreis (seta) e com óvulo (g). h. Flor feminina “instável”, hermafrodita 
por exibir anteras e pistilo férteis. As barras de escala representam 1 mm. Fotos: Daniel Chaves (a) e 
Jair Faria (e).   

































Apêndice 2. Pólen de Connarus suberosus (Connaraceae) corados com carmim acético (1%) e 
visualizados sob microscopia óptica. Grãos de pólen viáveis corados de vermelho (a-g); e não-corados 
(amarelados ou parcialmente corados), considerados não-viáveis (c, h). As barras de escala representam 
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Esta tese amplia o conhecimento da diversidade morfológica e funcional dos sistemas 
reprodutivos das Connaraceae, família pantropical com representantes polimórficos. Embora 
estas estratégias muitas sejam reflexo de situações populacionais (e.g. frequência dos morfos, 
variação geográfica, instabilidade sexual, comunidade de polinizadores), os resultados dos 
capítulos demonstram que a reciprocidade entre os órgãos é desbalanceada, e influenciam de 
maneira diferente o fluxo de pólen nas diferentes estratégias reprodutivas na família.   
De fato, no primeiro capítulo as inferências morfológicas destacam que estames e 
pistilos baixos, quando férteis, são mais recíprocos entre si nos sistemas flores, frequente em 
gêneros de carpelos livres. Mas, quando não-férteis, os órgãos baixos são menos recíprocos, 
estéreis ou não-funcionais e estão restritos aos sistemas sexuais ocorrentes somente em gêneros 
de carpelos solitários. Assim, a má reciprocidade associada aos órgãos baixos pode realçar 
funções diferenciadas entre os morfos nas Connaraceae estudadas.  
Em seguida, os dados de fenologia reprodutiva demonstram que embora floresçam na 
mesma janela temporal, plantas dioicas e distílicas têm estratégias de florescimento distintas 
que podem ser previstas com acurácia em campo e herbário. Ainda no segundo capítulo, 
plantas brevistilas e masculinas destacam-se por investir mais em flores e crescimento 
vegetativo, contrastando com plantas longistilas e femininas que investem mais na produção de 
frutos. Desse modo, a aptidão reprodutiva diferenciada aliada ao desequilíbrio na frequência 
dos morfos na população podem gerar compensação funcional (como na distílica R. induta) ou 
dimorfismo sexual (como na dioica C. suberosus), inclusive manifestando indivíduos 
hermafroditas em algumas populações. 
No terceiro e último capítulo, os resultados apresentados demonstram de maneira 
contundente a dioicia funcional a partir do dimorfismo floral distílico em C. suberosus. A perda 
de função dos órgãos baixos limita a reciprocidade aos órgãos altos como responsáveis pelo 
cruzamento disassortivo entre as plantas. Ao mesmo tempo, a ocorrência de indivíduos 
hermafroditas em algumas populações suscita a labilidade na expressão do sexo nas plantas 
como segurança reprodutiva na colonização de novos ambientes, bem como remonta o caminho 
evolutivo da transição de sistemas sexuais na espécie. Por fim, outros estudos sob um cenário 
molecular e filogenético são fortemente incentivados, além de levar em consideração 
parâmetros populacionais, e a inclusão de polinizadores como caminhos possíveis para entender 
a evolução e a manutenção dos sistemas reprodutivos na família e em outros grupos 
polimórficos.  
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3 Flora do Brasil 2020 em construção. Disponível em: 
<http://www.floradobrasil.jbrj.gov.br/reflora/floradobrasil/FB92>. Acesso em: 23 Mai. 2019. 
184 
Lista numérica dos táxons analisados nesta tese, organizados de acordo com a ordem 
alfabética dos gêneros1 e espécies aceitas2 da família Connaraceae. 
 
1. Agelaea Sol. ex Planchon  
1.1. Agelaea borneensis (Hook.f.) Merr.    
1.2. Agelaea macrophylla (Zoll.) Leenh.    
1.3. Agelaea paradoxa Gilg  
1.4. Agelaea pentagyna (Lam.) Baill.    
1.5. Agelaea rubiginosa Gilg    
1.6. Agelaea trinervis (Llanos) Merr.    
 
2. Bernardinia Planch.3    
2.1. Bernardinia fluminensis 
 
3. Cnestidium Planch.    
3.1. Cnestidium guianense  
3.2. Cnestidium rufescens Planch.    
 
4. Cnestis Juss.    
4.1. Cnestis corniculata Lam.    
4.2. Cnestis ferruginea Vahl ex DC  
4.3. Cnestis mannii Schellenb.    
4.4. Cnestis palala (Lour.) Merr    
4.5. Cnestis polyphylla Lam.    
 
5. Connarus L.    
5.1. Connarus africanus Lam.   
5.2. Connarus beyrichii Planch. 
5.3. Connarus blanchetii Planch. 
5.4. Connarus cochinchinensis (Baill.) 
Pierre    
5.5. Connarus coriaceus Schellenb.    
5.6. Connarus detersus Planch. 
5.7. Connarus erianthus Benth. ex Baker 
5.8. Connarus fasciculatus (DC.) Planch.   
5.9. Connarus favosus Planch. 
5.10. Connarus griffonianus Baill.    
5.11. Connarus incomptus Planch.    
5.12. Connarus marginatus Planch. 
5.13. Connarus marlenei Forero    
5.14. Connarus monocarpus Wight & Arn.    
5.15. Connarus nodosus Baker 
5.16. Connarus ovatifolius (Mart. ex 
Baker) Schellenb.            
 
5.17. Connarus paniculatus Roxb.    
5.18. Connarus patrisii (DC.) Planch.    
5.19. Connarus perrottetii (DC.) Planch. 
5.20. Connarus punctatus Planch.    
5.21. Connarus regnellii Schellenb. 
5.22. Connarus rostratus (Vell.) LBSm. 
5.23. Connarus ruber (Poepp.) Planch. 
5.24. Connarus semidecandrus Jack    
5.25. Connarus suberosus Planch.  
5.26. Connarus venezuelanus Baill. 
 
6. Elliphantus Hook.f.    
6.1. Ellipanthus beccarii Pierre    
6.2. Ellipanthus glabrifolius Merr.    
 
7. Jollydora Pierre    
7.1. Jollydora duparquetiana (Baill.) 
Pierre    
 
8. Manotes Sol. ex Planchon   
8.1. Manotes expansa Sol. ex Planch.    
8.2. Manotes griffoniana Baill.    
8.3. Manotes macranta (Gilg) G. 
Schellenb. 
 
9. Pseudoconnarus Radlkofer   
9.1. Pseudoconnarus macrophyllus 
(Poepp.) Radlk.    
9.2. Pseudoconnarus rhynchosioides 
(Standl.) Prance   
 
10. Rourea Aublet    
10.1. Rourea amazonica (Baker) Radlk.    
10.2. Rourea bahiensis Forero    
10.3. Rourea blanchetiana (Progel) 
Kuhlm. 
10.4. Rourea camptoneura Radlk.    
10.5. Rourea chrysomalla Glaz. & 
G.Schellenb. 
10.6. Rourea cnestidifolia G. Schellenb. 
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10.7. Rourea coccinea (Schumach. & 
Thonn.) Benth.   
10.8. Rourea cuspidata Benth. ex Baker 
10.9. Rourea discolor Baker 
10.10. Rourea doniana Baker  
10.11. Rourea duckei Huber 
10.12. Rourea frutescens Aubl.    
10.13. Rourea gardneriana Planch. 
10.14. Rourea glabra Kunth    
10.15. Rourea glazioui G. Schellenb. 
10.16. Rourea gracilis G. Schellenb. 
10.17. Rourea grosourdyana Baill. 
10.18. Rourea induta Planch.    
10.19. Rourea kappleri Lanj. 
10.20. Rourea krukovii Steyerm 
10.21. Rourea ligulata Baker 
10.22. Rourea luizalbertoi Forero, LA 
Vidal & Carbonó           
10.23. Rourea macrocalyx Carbono, 
Forero & LA Vidal          
10.24. Rourea martiana Baker 
10.25. Rourea microphylla (Hook. & Arn.) 
Planch.   
10.26. Rourea mimosoides (Vahl) Planch.    
10.27. Rourea minor (Gaertn.) Alston    
10.28. Rourea neglecta G.Schellenb.    
10.29. Rourea obliquifoliolata Gilg    
10.30. Rourea paraensis Forero    
10.31. Rourea psammophila Forero 
10.32. Rourea pseudogardneriana Forero, 
Carbonó & LA Vidal   
10.33. Rourea pseudospadicea 
G.Schellenb. 
10.34. Rourea puberula Baker    
10.35. Rourea pubescens (DC.) Radlk. 
10.36. Rourea solanderi Baker    
10.37. Rourea surinamensis Miq.    
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As páginas que aparecem em negrito indicam as informações substanciais primárias. 
As páginas marcadas com um asterisco (*) indicam ilustrações. As páginas em itálico indicam 
a lista de exsicatas consideradas. 
 
Agelaea  
borneensis .............................. 71, 78, 81 
macrophylla ................................. 71, 81 
paradoxa ................................ 71, 78, 81 
pentagyna .................... 71, 78, 81, 88-89 
rubiginosa .............................. 71, 78, 81 
trinervis ........................................ 71, 81 
 
Bernardinia 
fluminensis .................. 71, 78, 81, 87, 89 
 
Cnestidium 
guianense ............................... 71, 78, 81 
rufescens ...................................... 71, 81 
 
Cnestis     
corniculata ................................... 71, 81 
ferruginea .................................... 71, 81 
mannii .......................................... 71, 81 
palala .......................... 71, 78, 81, 87, 89 
polyphylla .................................... 71, 82 
 
Connarus    
africanus ......................... 66*, 71, 78, 84 
beyrichii ....................................... 71, 84 
blanchetii .................... 71, 78, 84, 87, 89 
cochinchinensis ...................... 72, 78, 84 
coriaceus ................................ 72, 78, 84 
detersus .................................. 72, 78, 84 
erianthus ..................... 72, 78, 84, 87, 90 
fasciculatus ..................... 65*, 72, 78, 84 
favosus ........................ 72, 78, 84, 88-89 
griffonianus .................... 66*, 72, 78, 84 
incomptus ................... 72, 78, 85, 88-89 
marginatus ................................... 72, 85 
marlenei ....................................... 72, 85 
monocarpus ................................. 72, 85 
nodosus ....................... 72, 78, 85, 88-89 
ovatifolius .................................... 72, 85 
 
paniculatus ............................. 72, 78, 85 
patrisii .......................................... 72, 85 
perrottetii .................... 72, 78, 85, 88, 90 
punctatus ........................ 66*, 72, 78, 85 
regnellii ........................................ 72, 85 
rostratus ................ 72-73, 78, 85, 88, 90 
ruber ........................... 73, 78, 85, 87, 90 
semidecandrus ....................... 73, 78, 85 
suberosus ........................................ 65*-
66*, 73, 78, 85, 88, 90, 137*, 174*, 176* 
venezuelanus ................................ 73, 86 
 
Elliphantus  
beccarii ........................................ 73, 86 
glabrifolius ........................... 66*, 73, 86 
 
Jollydora  
duparquetiana ................ 66*, 74, 78, 86 
 
Manotes  
expansa ........................... 66*, 74, 78, 86 
griffoniana ................................... 74, 86 
macranta ...................................... 74, 86 
 
Pseudoconnarus  
macrophyllus ...... 66*, 74, 78, 82, 87, 90 
rhynchosioides ............................. 74, 82 
 
Rourea  
amazonica ................... 74, 78, 82, 88-89 
bahiensis ................................ 74, 78, 82 
blanchetiana ................................ 74, 82 
camptoneura ................... 66*, 74, 78, 82 
chrysomalla ................... 65*, 67*, 74, 
78, 82, 87, 89 
cnestidifolia ................................. 74, 82 
coccinea ....................................... 74, 82 
cuspidata ................................ 74, 78, 82 
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discolor ........................................ 74, 82 
doniana .................. 74-75, 78, 82, 88-89 
duckei ........................................... 75, 82 
frutescens .................... 75, 78, 82, 87, 89 
gardneriana ................ 75, 78, 82, 87, 90 
glabra ........................................... 75, 82 
glazioui ............... 66*, 75, 76, 83, 87, 89 
gracilis ......................................... 75, 83 
grosourdyana ...... 66*, 75, 78, 83, 87, 89 
induta ........................... 65*, 66*, 75-76, 
78, 83, 87, 89, 138* 
kappleri ........................................ 76, 83 
krukovii ........................................ 76, 83 
ligulata ......................................... 76, 83 
luizalbertoi ................................... 76, 83 
macrocalyx ................................... 76, 83 
martiana ..................... 76, 78, 83, 87, 89 
microphylla ................. 76, 78, 83, 87, 89 
mimosoides ............................ 76, 83, 87 
minor ............................................ 76, 83 
neglecta ........................................ 76, 83 
obliquifoliolata ............................ 76, 83 
paraensis ...................................... 76, 83 
psammophila ............... 76, 78, 83, 88-89 
pseudogardneriana ...................... 76, 83 
pseudospadicea ............................ 76, 83 
puberula ....................................... 76, 84 
pubescens ..................................... 76, 84 
solanderi ...................................... 76, 84 
surinamensis ................ 77-78, 84, 88-89 






Nota das ilustrações das seções: 
Capa: Flores brancas e longistilas de Rourea induta (à esquerda), arbusto distílico nativo do Brasil. Flores verdes 
e masculinas de Connarus suberosus (à direita), arvoreta dioica endêmica da savana brasileira. Foto: Marília Paz.   
Cabeçalho: Flores de Ellipanthus tomentosus, arbusto asiático, protândrico ou aparentemente dioico. Flores de 
pistilo curto (à esquerda) e de pistilo longo (à direita). Extraído de Leenhouts (1954).   
Introdução, Considerações finais e Índice numérico dos táxons: Hábito, fruto seco e inflorescência masculino, em 
Connarus suberosus, respectivamente. Fotos: Marília Paz (primeira e terceira) e Jair Faria (segunda). Índice de 
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